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UNTERSUCHUNGEN UBER ERBLICHE BLUT- 
GRUPPENANTIGENE BEI HUHNERN 


VON OLUF THOMSEN 


UNIVERSITATSINSTITUT FUR ALLGEMEINE PATHOLOGIE, KOPENHAGEN 





Dp" Ausgangspunkt fiir die Untersuchungen war die Beobachtung 
(siehe THOMSEN, ENGELBRETH-HOLM und ROTHE MEYER, 1933) 
dass das Serum vieler der mit Blut von iibertragbarer Hiihnerleukose 
behandelten Tiere (Hiihner) einen komplementbindenden Antistoff ent- 
hielt, wenn man als Antigen eine Aufschwemmung bzw. wissrigen Ex- 
trakt aus den infolge der Leukose erschienenen pathologischen hamo- 
globinfreien Zellen (Erythrogonien, Erythroblasten [Vorstadium der 
Erythrozyten]) benutzte. 

Diese Zellen lassen sich in verhaltnismassig reinem Zustande von 
dem iibrigen Blute trennen, wenn das leukotische Hiihnerblut nach 
Zusatz von Citrat zentrifugiert wird. Es sammelt sich alsdann an der 
Oberflaiche des Zellenbodensatzes eine mehr oder weniger hohe, wesent- 
lich aus Erythrogonien bestehende Schicht von roétlichgrauer Farbung 
(natiirlich enthalt diese Schicht auch eine gewisse Menge, d. h. 5—10 %, 
Erythrozyten). 

Die Leukose (Erythroblastose) der Tiere war durch einmalige 
intravenése Injektion von etwa 0,5 ccm Blut von einem bereits leukoti- 
schen Huhn hervorgerufen worden. 

Es stellte sich nach verschiedenen Untersuchungen, die anderswo 
besprochen werden (THOMSEN, ENGELBRETH-HOLM und ROTHE MEYER, 
1934), heraus, dass der komplementbindende Antistoff nicht als spezifi- 
scher Virusantistoff zu betrachten war, sondern als ein von typenfrem- 
dem Blut hervorgerufener Isoantistoff angesehen werden musste. Wie 
gesagt, hatten bei weitem nicht alle Hiihner, sondern nur knapp 20 
Proz. der behandelten Tiere solchen komplementbindenden Antistoff. 

Ausser diesem Antistoff wurde Agglutinin ermittelt, welches eine 
Erythrozytenaufschwemmung von normalen wie auch von leukotischen 
Tieren mit variierendem Titer von etwa 4 bis etwa 32 agglutinierte. 
Dieser Umstand gab die Anregung zu systematischer Untersuchung von 
Typenverschiedenheit bei Hiihner. Hieriiber liegen in der Literatur 
nicht viele Berichte vor. Die meisten Untersucher haben ermittelt, dass 
bei Hiithnern durch Kombination von Serum von einem Tiere mit einer 
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(diinnen) Blutkérperchensuspension von einem anderen Tiere gelegent- 
jich Interagglutination vorkommen kann (Naheres bei G. SCHUTT, 1929). 

Es gibt kein praformiertes, klares Blutgruppensystem wie z. B. 
beim Menschen, und Interagglutination ist, wie gesagt, als Ausnahme zu 
betrachten. 

Dagegen liegen von Topp (1930) eingehende und systematische 
Untersuchungen tiber immunisatorisch hervorgerufenen Isoantistoff bei 
Hiihnern vor. Unter 89 Hithnern unterschieden 87 sich in serologischer 
Hinsicht deutlich voneinander, und zwar in bezug auf die agglutina- 
torischen Verhiltnisse. Die Einspritzung von Blut von einem beliebig 
gewahlten Huhn rief sozusagen ausnahmslos Agglutinin hervor, das das 
Blut des Spenders agglutinierte und in mehr oder weniger hohem Masse 
auch das Blut der allermeisten anderen beliebig gewahlten Hiihner. 
Spiter haben LANDSTEINER und MILLER (1924) Kaninchen mit Blut 
von einer Reihe Hiihner und Enten immunisiert und dabei ebenfalls 
nachgewiesen, dass die verschiedenen Immunsera eine Reihe Aggluti- 
ninquoten enthalten, von denen eine oder mehrere fiir die allermeisten 
Tiere derselben Art wirksam waren, obwohl auf verschiedene Art und 
Weise, so dass nur spezifische Absorption das Verhaltnis zwischen den 
verschiedenen Teilantigenen und den entsprechenden Agglutininquoten 
einigermassen zu erlautern vermochte. 

Jiingst haben LANDSTEINER und LEVINE (1932) gezeigt, dass nor- 
male Tiersera, aus denen das der Hiihnerspezies gemeinsame Hetero- 
agglutinin mit Hilfe von Blut einer einzelne Henne absorbiert worden 
ist, Blut von anderen Hiihnern standig agglutinieren. 

Die verschiedenen Antigenkombinationen (Antigenmosaike), die 
das einzelne Tier charakterisieren, sind als erblich bedingt zu betrach- 
ten, ganz wie Bluttypenantigene bei Menschen und anderen Tierarten, 
obwohl es bisher nicht méglich gewesen ist, das Antigenmosaik der 
Hiihner, wie beim Menschen, in bestimmten Gruppen oder vielmehr 
Typen unterzubringen. Auf Grundlage des durch Interimmunisierung 
entstandenen, ausserordentlich bunten Bildes Aussert TODD, es sei an- 
zunehmen, dass die individuellen Unterschiede bei Hiihnern anderer 
Art sein miissen als die Blutgruppenverschiedenheiten, die bei Menschen 
und bis zu einem gewissen Grade bei anderen Tieren nachgewiesen 
werden kénnen. 

ScuHIFF (1933) hat sicherlich recht, wenn er bemerkt, »ein zwingen- 
der Grund fiir diese Annahme liegt aber nicht vor». Bei Menschen 
kennen wir z. B., wenn das O—A—B-System (mit Teilung von A in A, 
und A,), das M—N-System und der P-Faktor beriicksichtigt werden, 36 
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verschiedene Typen (»Gruppen») bzw. Typenkombinationen, und die 
Zahl der Kombinationen wird sich fiir jeden neuen Antigencharakter, 
der bekannt wird, verdoppeln, so dass man keineswegs mit besonders 
hohen Zahlen verschiedener Antigene zu rechnen braucht, um eine 
betrichtliche Anzahl Kombinationen zu erhalten, die dem Individuum 
ein eigenartiges serologisches Geprage verleihen kénnen. 

Dass die Verhaltnisse bei Hiihnern doch »bunt» sein miissen, er- 
hellt daraus, dass der Verfasser bei Immunisierung einer grdsseren 
Reihe Hiithner (etwa 60) mit Blut von einem einzelnen beliebig gewahl- 
ten anderen Huhn in simtlichen Fallen Isoantistoff ermittelte, der vor 
der Immunisierung nicht vorhanden war, dass der Titer des Antistoffes 
(des Agglutinins) aber hochgradig variierte, naémlich von 2—4 bis 
128—256, und dass dieser Umstand als Ausdruck fiir die vorhandene 
mehr oder weniger erhebliche Verschiedenheit im Blutantigenmosaik 
von Spender und Empfanger aufzufassen ist. Je mehr dem Empfanger 
fremde Antigene im Spenderblute enthalten sind, um so mehr Antistoff- 
quoten werden im Serum des Empfangers zutage treten, und durch 
Summation der Titer der verschiedenen Quoten erhalt man den Ge- 
samtantistofftiter gegeniiber dem Spenderblute. Erst bei Absorption 
der verschiedenen Immunsera mit Blut von verschiedenen Hitthnern lernt 
man die Zusammensetzung des Antistoffes bis zu einem gewissen Grade 
kennen. Dabei stellt sich alsdann heraus, dass lediglich Blut von dem 
bei der Immunisierung als Spender benutzten Tiere imstande ist, allen 
Antistoff zu binden und (nach Zentrifugierung des Blutes) zu entfer- 
nen, wahrend durch Absorption mit Blut von anderen beliebig gewahl- 
ten Hiihnern in der Regel nur ein grésserer oder kleinerer Teil des Anti- 
stoffes gebunden wird, der dem oder den Antigenen entspricht, welche 
mit Antigenen im Spenderblut identisch sind. ‘Solche Antigene finden 
sich bei den Antistoffproduzenten natiirlich nicht, denn ihr Fehlen ist 
ja gerade daran schuld, dass der Antistoff produziert wird bzw. frei 
im Serum des Produzenten enthalten ist. In bezug auf nahere Er- 
lauterung wird ibrigens auf eine friihere Arbeit von O. THOMSEN, J. 
ENGELBRETH-HOLM und A. ROTHE MEYER (1934)' verwiesen. 

Es ist zu betonen, dass wesentlich das nimliche komplizierte Anti- 
genmosaik bei Hiihnern ein und derselben sogenannten reinen Rasse, 
wovon beispielsweise »Weisse Italiener», »Rhode Island Red» unter- 
sucht worden sind, angetroffen wird. Die Aufzucht der Hiihner ist 
zwar nicht im Institut erfolgt, sondern bei Berufsziichtern, deren Ver- 
sicherung, die Rasse der Tiere sei seit mehreren Generationen »rein» er- 
halten worden, kein Grund vorliegt zu bezweifeln. Hiermit wird offen- 
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bar auf verschiedene augenfallige erbliche Charaktere abgezielt, wie 
z. B. Grésse und Form, Farbung des Gefieders usw., wahrend unter 
der Homozygotie der Gene dieser erblichen Eigenschaften versteckt, 
eine lebhafte Ausspaltung der verborgenen Eigenschafien erfolgt, ins- 
besondere die Zusammensetzung der Blutantigene. 

In dem gegenwiartigen Material sollen wesentlich die das Blutanti- 
genmosaik betreffenden erblichen Verhialtnisse erértert werden. Es 
ist allerdings nicht gelungen, die Erbverhaltnisse der verschiedenen 
Antigene zu verfolgen, die Untersuchungen sind, nach dem von Topp 
benutzten Verfahren, in mehr summarischer Weise angestellt worden. 
Der leitende Gedanke ist folgender: Die verschiedenen Antigene sind als 
erbliche Charaktere zu betrachten. Topp scheint von der Vorausset- 
zung ausgegangen zu sein, dass das Erscheinen des einzelnen Antigens 
ein dominanter Charakter ist; es ist aber schwerlich gerechtfertigt, dies 
von vorn herein anzunehmen — wie sich aus den folgenden Aus- 
fiihrungen auch ergeben wird. Nichtsdestoweniger ist es héchst 
wahrscheinlich, dass die Mehrzahl der uns interessierenden Antigene 
dominierend sind und somit bei der Nachkommenschaft erscheinen, 
wenn das betreffende Gen auch nur von dem einen Elter vererbt wird. 

Auch beim Menschen finden wir ja vorzugsweise dominierende 
Wirkung der Bluttypengene (A,-B-M-N-P), andererseits kennen wir 
jedoch rezessive Eigenschaften wie die O-Eigenschaft, die den jiingsten 
Untersuchungen gemiss kaum als reines Fehlen (von A und B) zu 
betrachten ist, sondern eine »positive» Eigenschaft sein muss, da wir 
Antistoff kennen, der mit O-Substanz (dem »O-Rezeptor») elektiv 
reagiert, wie z. B. das sogenannte Extraagglutinin a., das hin und 
wieder bei Individuen vom A,- und A,B-Typus angetroffen und bei 
einigen Individuen gewisser Tierarten, insbesondere bei Rind und 
Kaninchen praformiert gefunden wird. Wir haben ausserdem ein Bei- 
spiel fiir stufenweisen Starkenunterschied zwischen den bestimmten 
menschlichen Bluttypengenen. So dominieren das A,- und A,-Gen 
zwar beide iiber O (A, allerdings schwiicher als A,), A, und A, sind 
aber bei weitem nicht gleich stark, denn A, unterdrtickt A,, welches 
sich, der Familienforschung gemiss, zuweilen unter A, verbirgt. Auch 
B dominiert bis zu einem gewissen Grade iiber A,, dessen entsprechende 
Rezeptoreigenschaft im Typus A,B oft so schwach ist, dass der Typus 
sich, wenn die Untersuchung nicht mit ungewdhnlich starken Anti-A- 
Sera (Iso- oder Immunsera) angestellt wird, als B zu erkennen 


geben kann. 
Es kénnte ja nicht wundernehmen, wenn bei Hiihnern ahnliche 
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Staérkenunterschiede zwischen den zu einer Allelengruppe gehdérigen 
Genen vorkaimen. Ubrigens ist vorderhand unbekannt, welche Gene 
bei Hiihnern allel sind, und ebenfalls, wie viele Allelengruppen es gibt 
und wie viele Gene die einzelnen Gruppen umfassen. 

Um das Verhialtnis zwischen Blutantigenen von Eltern und Nach- 
kommenschaft bei Hiithnern naher zu untersuchen, wurde »polyvalen- 
tes» Immunserum hergestellt. Achtzehn Hiihner wurden jedes fiir sich 
mit Blut von einem beliebig gewahlten anderen Huhn immunisiert, 
d. h. die Zahl der Spender war ebenso gross wie die der Empfanger. 
Nach vollendeter Immunisierung (5—7 intravenése Injektionen von 
1—1,5 ccm Blut in zweitaigigen Zwischenpausen) wurde das »poly- 
valente> Immunserum durch Vermischung gleich grosser Mengen 
Serum von den immunisierten Tieren hergestellt. 

Die Immunisierung wurde als vollendet betrachtet, wenn der Ag- 
glutinintiter gegeniiber dem Spenderblute eine angemessene Hohe, d. h. 
in der Regel 128—256, erreicht hatte. 

Das polyvalente Mischserum wurde mit physiologischer Kochsalz- 
lésung im Verhaltnis 1:3 verdiinnt und in der Dosis von 1—2 ccm 
mit */, Volumen Blut (zweimal gewaschen) vom Vater der zu unter- 
suchenden Nachkommenschaft absorbiert. Die Absorption musste in 
der Regel 1—2mal wiederholt werden, ehe die Serumverdiinnung auf- 
hérte, mit dem Blute des Vaters Reaktion (Agglutination) zu geben. 
Nach der Absorption war der Titer gegeniiber dem Blute der Nach- 
kommenschaft natiirlich mehr oder weniger betrachtlich herabgesetzt, 
denn diejenigen Antistoffquoten, welche vom Vater ererbten Antigenen 
im Blute des »Kindes» entsprachen, wurden durch Absorption mit dem 
Vaterblute entfernt. 

Ebenso ging es, wenn Mischserum zuerst mit dem Blute der Mutter 
absorbiert wurde (die Absorption wurde hier ebenfalls wiederholt, bis 
das Serum nicht linger mit dem Blute der Mutter reagierte). Der Titer 
wurde dadurch gegeniiber Blut vom Kinde herabgesetzt. Fand die 
Absorption endlich erst mit Blut von dem einen und danach mit Blut 
von dem anderen Elter (oder gleichzeitig mit Blut von beiden* Eltern) 
statt, so war zu erwarten, dass das Serum alles Agglutinin gegeniiber 
dem Blute der Nachkommenschaft eingebiisst hatte, vorausgesetzt 
natiirlich, dass jedes einzelne Antigen bei der Nachkommenschaft ein 


1 Gewohnlich wurde die Absorption mit Blut von Vater und Mutter getrennt 
ausgefiihrt, und zwar u. a., weil ein und derselbe Hahn Vater mehrerer Bruten von 
Nachkommenschaft, die Miitter aber verschieden waren. 
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Erbe vom Vater oder der Mutter, von einem einzelnen Gen abhangig 
(heterozygot) war. 

Insgesamt wurden 33 aus Vater, Mutter und 1—11 Nachkommen- 
schaftsindividuen bestehende Hiihnerfamilien untersucht. Das Mate- 
rial stammt aus drei verschiedenen Hiihnerziichtereien, wo rationelle 
Zucht mit genauer Kontrolle und Buchung der Abstammung jedes ein- 
zelnen Tieres seit Jahren getrieben wird. Die betreffenden Ziichter 
waren dem Verfasser als ausserordentlich gewissenhafte und pers6n- 
lich interessierte Leute bekannt und es unterliegt keinem Zweifel, 
dass die angegebenen Verwandtschaftsverhaltnisse durchaus verbirgt 
sind. 

Nach Untersuchungen von G. S. CHLEBAROFF (1930) u. a. legt eine 
Henne im Hoéchstfalle 19 Tage nach der Kopulation befruchtete Eier, 
und diese Frist wurde in simtlichen Fallen betrachtlich tiberschritten, 
ehe die betreffende Henne mit dem als Vater der Nachkommenschaft 
gebuchten Hahn zusammengebracht wurde. Um eine Verwechslung 
von Eiern zu verhiiten, wurden besondere »Nester» hergestellt, die von 
der Henne aufgesucht werden, wenn sie ein Ei legen soll. Sobald die 
Henne auf dem Neste liegt, schliesst sich automatisch eine Falltiir und 
sie muss im Neste bleiben, bis sie mit dem Ei zusammen gefunden wird. 
Das Ei wird alsdann sorgfaltig gemarkt. Auf die Weise miisste in 
jedem Einzelfalle Sicherheit fiir Vater und Mutter wie auch fiir jedes 
Kind erzielt werden. 

Nachdem das polyvalente Mischserum durch Absorption von Ag- 
glutinin fiir Blutkérperchen des Vaters wie auch der Mutter entleert 
worden war, wurde das Serum gegeniiber allen Nachkommenschafts- 
individuen gepriift und die agglutinierende Fahigkeit des Serums zur 
Kontrolle gegeniiber einigen oder mehreren Kindern aus anderen 
Familien in jedem einzelnen Falle untersucht. 

Wie gesagt, umfasst das Material drei Serien (von verschiedenen 
Ziichtern). In Serie 1 gehéren beide Eltern zur Rasse Rhode Island 
Red; sie umfasst 5 Familien, in welchen der Vater derselbe ist, wihrend 
die Miitter verschieden sind, sowie 3 Familien mit einem anderen 
Vater und verschiedenen Miittern. Die Nachkommenschaft in den 
fiinf Familien zahlt 2, 2, 4, 5 und 2 Individuen und in den drei Familien 
3 bzw. 1 und 2 Individuen. 

Die Agglutinintiter gegeniiber dem Blute der verschiedenen Spen- 
der variierten zwischen 32 und 128—256. Das betreffende Mischserum 
bestand aus gleich grossen Mengen der verschiedenen »monovalenten» 
Immunsera. 
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Der Agglutinintiter wurde folgendermassen gemessen. 


Eine Reihe Zwergreagensgliser wurden je mit 0,1 ccm Serum bzw. Serumver- 
diinnung beschickt, und zwar unverdiinnt (*/1) im ersten Glas und in den folgenden 
4/9, 4/4, */s, 4/146 usw. Den simtlichen Glisern wurde sodann 0,1 ccm einer 1—2 %-igen 
Aufschwemmung der zentrifugierten und gewaschenen Blutkérperchen (in physiologi- 
scher Kochsalzlésung) von demjenigen Tiere zugesetzt, dessen Titer bestimmt wer- 
den sollte. Nach dem Umschiitteln wurden die Glaser bei Zimmertemperatur stehen- 
gelassen und nach 16—18 Stunden mit der Loupe abgelesen. Der reziproke Wert der 
Serumkonzentration im letzten Glas mit noch erkennbarer (schwacher) Agglutination 
gibt den Titer an. (Bei Isoagglutination von Hiihnerblut wird das Titermaximum 
recht langsam erreicht. Haufig ist der Maximaltiter nach 2—4 Stunden noch nicht 
erreicht. Deshalb wurde die lange Frist von 16—18 Stunden gewihlt.) 


Das in Serie 1 der Versuche erzielte Resultat war folgendes. Vor 
der Absorption wies das polyvalente Mischserum, dessen Starke gegen- 
uber den simtlichen Tieren der Serie, d. h. Eltern wie auch Nachkom- 
men bestimmt werden sollte, die Titerzahlen 64—128—(256) auf. 
Nach Absorption mit dem Blute des Vaters allein ging der Titer fiir 
die Kinder durchgehends auf 32—64, also ungefaihr die Halfte des ur- 
spriinglichen Wertes herab, und dies war durchgehends auch der Fall 
nach Absorption mit dem Biute der betreffenden Mutter allein. Dem 
Blute einzelner Kinder gegeniiber fiel der Titer allerdings etwas mehr 
(bis 8—16), in keinem einzigen Falle aber war Absorption mit dem 
Blute des einen Elters allein imstande, alles Agglutinin zu entfernen. 

Nach Absorption mit dem Blute beider Eltern fiel der Titer fiir die 
sdmtlichen 21 Kinder in der Serie auf O*, wahrend das Serum fiir die 
meisten Blutproben von nicht zu der betreffenden Familie gehérigen 
Tieren noch 8—16 aufwies. Wie vorerwahnt, reduzierte Absorption 
mit Blut von dem einen Elter allein den Titer fiir die Nachkommen- 
schaft auf ungefahr die Halfte des urspriinglichen Wertes, woraus sich 
ergibt, dass ungefahr die Halfte des Antistoffes in dem benutzten Im- 
munserum dem vom Vater ererbten und die andere Halfte dem von der 
Mutter ererbten Antigen entspricht. Fiir einzelne Kinder fiel der Titer 
allerdings nach Absorption mit dem Blute des Vaters oder dem der 
Mutter allein auf 16 oder gar 8, d. h. auf */, des urspriinglichen Wertes. 


1 Es fand sich allerdings eine scheinbare Ausnahme, denn nach Absorption mit 
dem Blute der beiden angeblichen Eltern wies das Serum standig den Titer 16 fiir 
Blut von einem zu der Familie gehérigen Kinde auf. Bei naherer Priifung stellte 
sich jedoch heraus, dass zwei der Zahlen, womit die Tiere bezeichnet waren, falsch 
gelesen worden waren. Als der Fehler berichtigt war, verschwand die Ausnahme 
und der Agglutinintiter fiir dies Tier fiel nach Absorption mit dem Blute der wirk- 
lichen Eltern ebenfalls auf 0. 
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In diesen Fallen, wo Absorption mit dem Blute des einen Elters allein 
so grosse Wirkung hatte, wirkte Absorption mit dem Blute des anderen 
Elters nur wenig reduzierend auf den Titer gegeniiber dem Blute des 
Kindes, und daraus scheint hervorzugehen, dass das Antigen nicht 
immer ein von beiden Eltern gleichmassig iiberkommenes Erbe ist. 
Wie gesagt, war dies aber nur ausnahmsweise der Fall (3 Falle im 
ganzen). 

Serie 2 ist am gréssten und umfasst 19 Familien mit insgesamt 
57 Kindern. In der Serie sind 2 Vater und 19 Miitter. Die Zahl der 
Kinder variiert in den verschiedenen Familien zwischen 1 und 11. Es 
ist ibrigens zu bemerken, dass die beiden Vater in dem Versuch Halb- 
briider sind (derselbe Vater). Die Hennen 408 und 409 sind Halb- 
schwestern (derselbe Vater). Die iibrigen Tiere sind zwar miteinander 
verwandt, aber so entfernt, dass Angaben dariiber nicht gemacht wer- 
den kénnen. 

Das Hauptresultat ist aus Tabelle 1 ersichtlich. Wie man sieht, 
hat Agglutination des Blutes der Nachkommenschaft nach Absorption 
mit dem Blute beider Eltern ausgenommen in einem Falle, Hahn 5 
Henne 408, gianzlich aufgehért. Diese Ausnahme (2 von 6 Kindern) 
wird nachstehend erértert. Zum Vergleich mit der Wirkung des Serums 
auf Blut von Nachkommenschaft der betreffenden Familien wurden 
fiir jede Familie Blutproben von beliebigen, aus anderen Familien 
stammenden Tieren in den Versuch einbezogen. Wie man sieht, hat 
das Serum seine agglutinierende Fahigkeit gegentitber dem Blute dieser 
fremden Tiere in der Regel behalten, obwohl auch einige vorkommen, 
die sich verhalten als ob sie zu derjenigen Familie gehéren, die in dem 
betreffenden Falle gepriift wird. Dies kann durchaus nicht wunder- 
nehmen, da simtliche Tiere in erbmassiger Hinsicht mehr oder weniger 
miteinander verwandt sind, die allermeisten haben ja z. B. denselben 
Vater (Hahn 4). Das, worauf es in dem Versuch ankommt, ist die 
Frage, ob das Blut der Nachkommenschaft nach Absorption mit dem 
Blute beider Eltern im Serum stets inagglutinabel wird. Ehe dies naher 
erOrtert wird, soll die dritte und letzte Serie kurz besprochen werden. 

Serie 3 umfasst 6, aus 4 Vatern, 6 Miittern und 17 Kindern beste- 
hende Familien. Die Proben wurden den vorstehend geschilderten 
vollig analog ausgefiihrt. Das Ergebnis war mit einer einzigen Aus- 
nahme, dass durch Absorption mit dem Blute der Eltern alles Ag- 
glutinin fiir das Blut der Kinder entfernt wurde. Es handelte sich um 
eine Familie mit drei Kindern. Zwei davon zeigten nach der Absorp- 
tion keine Agglutination, wahrend das Blut des dritten Kindes standig 





TABELLE 1. 
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mit Titer 8 agglutiniert wurde. (Da das Mischserum vor der Absorp- 
tion im Verhaltnis 1 Teil zu 3 Teilen Kochsalzlésung verdiinnt worden 
war, ist diesem Umstande in dem angegebenen Titer, der 2 betrug, 
Rechnung getragen; mit der Zahl des Verdiinnungsgrades multipliziert, 
ergibt sich somit als tatsichlicher Titerwert 8.) 

Wahrend durch Absorption mit dem Blute beider Eltern demnach 
regelmassig alles Agglutinin fiir das Blut der Kinder entfernt wurde, 
wurden in einem, 33 Familien mit zusammen 95 Kindern umfassenden 
Material insgesamt drei Ausnahmen angetroffen. Es erhebt sich nun 
die Frage, wie diese Ausnahmen zu erklaren sind. Die Mdglichkeit 
eines Irrtums ist, wenngleich kein Anhaltspunkt dafiir vorhanden ist, 
natiirlich nicht ganz von der Hand zu weisen. TODD hat drei Familien 
(rote bzw. weisse und blaue Familie benannt) mit insgesamt 51 Kindern 
untersucht und bei diesem Material in der »blauen Familie» eine 
Abweichung (No. 9) ermittelt, weshalb er vermutet, dass in diesem einen 
Falle eine Verwechslung stattgefunden hat, ohne dass die Angaben 
aber einen Anhaltspunkt dafiir bieten. Topp fand ausserdem, dass das 
Agglutinin nach Absorption mit dem Blute der beiden zur »weissen» 
Familie gehérigen Eltern vollstiéndig verschwand, und zwar nicht allein 
fiir die Nachkommenschaft in der »weissen», sondern auch fiir Nr. 9 
(die Ausnahme) in der »blauen» Familie. Es ist allerdings fraglich, 
ob man diesem Umstande viel Gewicht beilegen kann, denn mein 
Material (Tabelle 1) zeigt, dass es hin und wieder vorkommt, dass alles 
Agglutinin auch fiir das Blut von Tieren ausserhalb der betreffenden 
Familie entfernt wird. 

Man kann deshalb auch schwerlich von der Voraussetzung aus- 
gehen, dass durch Absorption mit dem Blute der Eltern in allen Fallen 
alles Agglutinin fiir das Blut der sémtlichen Kinder entfernt wird, weil 
simtliche Antigene alsdann den Charakter erblich dominanter Eigen- 
schaften haben miissten, denn nur in solchem Falle ist das Vorhanden- 
sein eines Antigens beim Kinde gleichbedeutend damit, dass mindestens 
einer der Eltern dasselbe Antigen hat. Es ware ja aber auch sehr wohl 
denkbar, dass es Antigene mit rezessivem Charakter gabe, so dass das 
Antigen sich beim Kinde nur entwickelt, wenn eine (verborgene) Anlage 
dafiir von beiden Eltern ererbt ist. Es ist auch denkbar, dass es Anti- 
gene gibt, die komplementares Erbe erfordern, so dass das Antigen bei 
keinem der Eltern, von denen angenommen werden kann, dass sie 
Trager von Teilanlagen sind, angetroffen wird. Schliesslich kénnte 
von multiplen allelen Genen von untereinander verschiedenem Starke- 
verhaltnis die Rede sein. Wenn A—B—C—D beispielsweise Gene in 
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einer Allelengruppe sind, wo A und B starker sind als C und D, so ware 
denkbar, dass der eine Elter A und C und der andere B und D in der 
Allelengruppe hatte, und wenn A und B die Wirkung des allelen Gens 
(d. h. das Erscheinen eines entsprechenden Antigens) unterdriickte, so 
kénnten die Eltern die Antigene A und B haben bzw. das Kind C und 
D als Erbe erhalten. Wenn dieselben im Starkenverhaltnis nun gleich- 
wertig waren, so ware zu erwarten, dass zwei den Eltern fehlende Anti- 
gene beim Kinde erschienen oder, wenn das eine Gen das andere unter- 
driickt, nur ein neues Antigen. Da von diesen Mdglichkeiten, obwohl 
sie nur hypothetisch sind, keineswegs gesagt werden kann, sie seien 
unwahrscheinlich, so ware eher zu erwarten, dass Ausnahmen von der 
zweifelsohne bestehenden Regel eintreten kénnen. Die Untersuchungen 
ergeben aber einwandfrei, dass die meisten beim Kinde vorkommenden 
Antigene jedenfalls bei dem einen Elter vorhanden und direktes (domi- 
nantes) Erbe sind. Vielleicht waren epistatische und hypostatische 
Gene auch in Betracht zu ziehen. 

Abgesehen von dem theoretischen Interesse, welches die Unter- 
suchungen bieten, kénnen sie méglicherweise zur Klaérung von Ab- 
stammungsverhiltnissen auch in Fallen, wo dieselben unsicher sind, 
praktische Bedeutung erlangen, da fortgesetzte Agglutination des Blu- 
tes des Kindes nach Absorption mit dem Blute der Eltern es zweifelhaft 
machen muss, ob das angenommene Elternverhaltnis richtig ist, und 
folglich zu naherer Nachforschung anregen. 

Leider ist es ja nicht méglich, das einzelne Antigen aus dem Mosaik 
zu isolieren und so einen isolierten spezifischen Antistoff hervorzu- 
bringen. Dagegen ist es méglich, ein anderes als das bisherige Verfahren 
einzuschlagen. In Fallen, wo die Abstammung als vollig sicher betrach- 
tet werden kann, kénnte man beide Eltern mit Blut vom Kinde immuni- 
sieren. Wenn danach beim Vater Antistoff erschiene, der sich vom 
Blute der Mutter nicht absorbieren liesse, und nach Immunisierung 
der Mutter umgekehrt Antistoff, der vom Vaterblute nicht gebunden 
wiirde, so muss dieser Antistoff von Antigen hervorgerufen worden sein, 
das, wie vorerwahnt, auf die eine oder andere mehr komplizierte Weise 
als Erbe auf das Kind tibergegangen ist. 

Eine Frage methodologischer Art ist in Betracht zu ziehen. Es 
ist nicht ausgeschlossen, dass dem Antigenmosaik eines bestimmten 
Tieres ein oder mehrere selten vorkommende Antigenhe innewohnen, fiir 
die in dem benutzten »polyvalenten» Immunserum kein Antistoff vor- 
handen ist. Ein solches Antigen ist demnach nicht nachweisbar, und 
da gerade anzunehmen ist, dass die bei kompliziertem Erbe (komple- 
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mentiér usw.) entstehenden Antigene selten sind, ist es sehr wohl denk- 
bar, dass es in dem zur Immunisierung benutzten Blute nicht enthalten 
ist. Dadurch wird der Anschein erweckt, als ob durch Absorption mit 
dem Blute der Eltern alles Agglutinin fiir sémtliche Antigene des Kindes 
entfernt wiirden, was in Wirklichkeit nicht der Fall ist. Um Bedeutung 
zu haben, muss das »polyvalente» Immunserum deshalb Antistoff még- 
lichst fiir alle in der betreffenden Art vorhandenen Antigene enthalten. 
Selbstredend biisst der »positive» Umstand, restierendes Agglutinin fir 
das Blut des Kindes nach Absorption mit dem Blute der Eltern, seine 
Bedeutung nie ein, der »negative» Umstand, keine Reaktion, hat aber, 
so lange man nicht weiss, ob Immunserum Antistoff fiir samtliche Anti- 
gene im Antigenmosaik der Tierart enthalt, stets nur relativen Wert 
und es ware ja méglich, dass man mehr Abweichungen von der Regel 
erhielte, wenn man tiber das ideale Immunserum verfigte. 

Der Verfasser hat deshalb auf anderem Wege polyvalente Immun- 
sera hergestellt, die méglicherweise mehr differenzierende Resultate 
liefern werden. Vier Gruppen von je vier Hiihnern wurden immuni- 
siert, und zwar jede Gruppe mit Mischblut von vier Spendern. Dadurch 
werden jedenfalls Immunsera mit viel héherem Titer erzielt, als wenn 
jedes Tier mit dem Blute eines einzigen Spenders immunisiert wird. 
Dabei stellte sich heraus, dass der Titer fiir das Spenderblut bei einigen 
der immunisierten Tiere etwa 5000 betrug und fiir die simtlichen vier 
Spender, deren Blut zu gleichen Teilen vermischt zur Immunisierung 
benutzt worden war, seltsam genug nahezu der nimliche war. Ob 
dadurch qualitativ aber wesentlich mehr zu erreichen ist als durch 
Immunisierung jedes Tieres mit einem einzigen Spender, mag zweifel- 
haft sein. Die Analyse wird in einer spaiter erscheinenden Arbeit naher 
erortert werden. 

A. WIENER (1933) hat in einer jiingst erschienenen Arbeit festzu- 
stellen versucht, wie viele verschiedene Agglutinogene im Blute der 
Hithnerspezies wahrscheinlich vertreten sein miissen. WIENER selbst 
hat keine Untersuchungen unternommen, sondern er hat die Frage auf 
Grundlage von ToDDs Untersuchungen in scharfsinniger Weise zu lésen 
gestrebt. In den von ihm untersuchten drei Hithnerfamilien hat TODD 
Absorption von Portionen des »polyvalenten» Misch-Immunserums mit 
Blut von jedem einzelnen Mitglied der Familie (Vater, Mutter und 
jedem einzelnen Kinde) ausgefiihrt. Nach der Absorption wurde das 
Serum auf Agglutinin gegeniiber Blut von jedem einzelnen Mitglied 
der Familie gepriift. Wenn das zur Absorption benutzte Blut alles 
Agglutinin fiir ein bestimmtes Familienmitglied entfernt, so kann man 
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folgern, dass das Blut dieses Familienmitgliedes keine anderen Antigene 
enthalt als solche, die auch in dem zur Absorption benutzten Blute ent- 
halten sind. 

WIENER stellt Topps Ergebnisse nun an Hand der nachstehenden 
Beweisfiihrung schematisch zusammen: Agglutinogene, die sich allein 
bei der Mutter und bei Kindern vorfinden, denen sie von der Mutter 


vererbt worden sind, werden als A (A,, Az, A; ...) bezeichnet. Ag- 
glutinogene, die nur beim Vater angetroffen werden und von ihm auf 
die Kinder vererbt worden sind, werden als B (B,, B., B; . . .) bezeich- 
net. Agglutinogene, die sowohl beim Vater wie auch bei der Mutter 
und den Kindern angetroffen werden, werden als C (C,, Cs, Cy . . .) 
bezeichnet. 


Wenn Blut vom Vater allein wie auch von der Mutter allein alles 
Agglutinin fiir ein bestimmtes Kind zu entfernen vermag, kann das 
Kind nur Antigen vom C-Typus haben’. Kann Vaterblut allein alles 
Agglutinin fiir das Kind entfernen’*, so kénnen dessen Agglutinogene 
nur vom B-Typus (und eventuell €) sein; kann Mutterblut allein alles 
Agglutinin fiir ein Kind entfernen’, so kann dieses nur Agglutinogen 
vom A-Typus (und eventuell C) haben. Kann weder Vater- noch 
Mutterblut allein alles Agglutinin fiir das Kind entfernen, so miussen 
dessen Agglutinogene vom A- + B- (-+ C-)Typus sein. Indem WIENER 
das Ergebnis der Absorption mit Blut von jedem Mitglied der Familie 
mit dem Ergebnis der nachherigen Probe gegeniiber dem Blute jedes 
der iibrigen Mitglieder der Familie vergleicht, gelangt er zu dem Resul- 
tat, dass in Topps blauer Familie nur sechs (oder méglicherweise fiinf) 
Agglutinogene zu sein brauchen, in der weissen Familie fiinf und in der 
roten Familie sieben. 

Es diirfte jedoch zweifelhaft sein, ob man auf diesem Wege eine 
mehr als anndhernd richtige Ubersicht iiber die Antigenzusammenset- 
zung erlangen kann; namentlich in bezug auf die Zahi der Agglutino- 
gene jedes der Typen A, B und C muss sich einige Unsicherheit geltend 
machen. Jedenfalls miisste vor und nach jeder Absorption eine genaue 
Titerbestimmung stattfinden. Andererseits ist es jedoch klar, dass von 
einer unabsehbaren Zahl verschiedener Agglutinogene nicht die Rede 
ist, zehn Agglutinogene kénnen aber, je nachdem ein jedes derselben 
vorhanden ist oder fehlt, in 1024 verschiedenen Kombinationen zusam- 
mengestellt werden, 11 in 2048 u. s. w. Da aus WIENERs Analyse deut- 
lich ersichtlich ist, dass beide Eltern in allen drei Hiihnerfamilien von 


1 Solche Fille habe ich in meinem Material nicht angetroffen. 
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TODD ein oder mehrere Agglutinogene gemeinsam haben, so genigt 
dies, wie WIENER betont, schon um zu zeigen, dass die Zahl nicht sehr 
gross sein kann. Andererseits sind WIENERs Betrachtungen, nach 
denen angenommen werden muss, dass bei simtlichen Individuen der 
Hiihner-Art 15—20 oder etwas mehr Agglutinogene existieren, wohl 
kaum unanfechtbar. Wie gesagt, diirfte es einerseits fraglich sein, ob 
sich unter einem einzelnen Antigen vom Typus A, B oder C nicht oft 
mehrere verbergen. Andererseits ist es nicht ganz verstaéndlich, warum 
WIENER glaubt, simtliche Antigene bei den drei Hithnerfamilien miissen 
familienweise verschieden sein. Es ist doch héchst wahrscheinlich, dass 
in der einen Familie Antigene vorkommen, die mit Antigenen in den 
anderen beiden Familien identisch sind; dies lasst sich aus den ange- 
fuhrten Absorptionsversuchen allerdings nicht entnehmen. 

Nach allem zu urteilen ist es héchst wahrscheinlich, dass man 
es in der Hiihnerspezies nur mit einer recht begrenzten Anzahl ver- 
schiedener Antigene zu tun hat; sie geniigt aber, wie vorerwahnt, um 
eine sehr erhebliche Anzahl Antigenkombinationen (Typen oder »Grup- 
pen») hervorzubringen. 

Auf ein Verhiltnis von mehr prinzipieller Bedeutung muss hier 
etwas naher eingegangen werden. WIENER sagt: »zwei Blutproben 
(Blut von zwei Hiihnern) miissen identisch sein, wenn jedes Blut im- 
stande ist, alles Agglutinin fiir das andere Blut zu absorbieren» (ausser 
fiir sich selbst natiirlich). 

Hierzu ist zu bemerken, dass die Richtigkeit dieses Satzes davon 
abhangt, dass das angewandte Misch-Immunserum vollstdndig ist, d. h. 
eine Antistoffquote mit geniigend hohem Titer fiir samtliche innerhalb 
der Art existierenden Antigene enthalt. Ist dies nicht der Fall, so kann 
durch gegenseitige Absorption sehr wohl alles Agglutinin entfernt wer- 
den, ohne dass die beiden Blutproben identisch sind. Angenommen 
z. B., die eine Blutprobe enthalt die Antigene A, B, C, D, E und die 
andere A, B, C, D, F, so werden sie sich, wenn dem »polyvalenten» 
Immunserum Antistoff fiir E und F fehlt, identisch ausnehmen. Wenn 
demnach in der Haufigkeit, womit die den Antigenen zugrunde liegen- 
den Erbelemente (Gene) in der Population verbreitet sind, Unter- 
schiede bestehen, so kann es sehr wohl vorkommen, dass im Immun- 
serum kein Antistoff fiir ein oder mehrere Antigene enthalten ist, und 
zwar entweder, weil das betreffende Antigen im Spenderblut nicht ver- 
treten gewesen oder weil von der damit immunisierten Henne kein 
Antistoff dafiir mit geniigend hohem Titer gebildet worden ist. Immun- 
serum muss ja vor der Absorption in der Regel im Verhaltnis 1 : 3 oder 
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1 : 4 verdiinnt werden, da es sonst fiir das zur Absorption benutzte Blut 
fast unmdglich »leer» zu absorbieren ist. Dadurch wird der Titer fiir 
jede einzelne Antistoffquote auf */, bzw. */, des urspriinglichen herab- 
gesetzt. Antistoffquoten, deren Titer unter dem reziproken Wert der 
vorliegenden Serumkonzentration liegen, kénnen sich infolgedessen 
nicht geltend machen. Es ist auch fraglich, ob man bei gleichzeitiger 
Immunisierung mit Blut von mehreren Tieren erwarten kann, dass sich 
Antistoff in geniigender Starke fiir samtliche Antigene bildet, die bei 
dem Antistoffproduzenten nicht vertreten sind. Es ist nicht unwahr- 
scheinlich, dass die Wirkung einiger Antigene von anderen unterdriickt 
wird (»Konkurrenz der Antigene»). Man sieht demnach, dass jeden- 
falls nur durch zahlreiche Untersuchungen mit quantitativer Aus- 
messung der Agglutininstarke vor wie auch nach der Absorption mit 
den verschiedenen Blutproben zu erwarten ist, dass annahernd genaue 
Ergebnisse erzielt werden. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


In Ubereinstimmung mit den Ergebnissen friiherer Untersuchungen 
von TODD, LANDSTEINER und LEVINE und O. THOMSEN, ENGELBRETH- 
Hoi und A. ROTHE MEYER wurde die Hiihnerart (gew6hnliche Haus- 
hiihner verschiedener Rassen) hinsichtlich des Antigenmosaiks des 
Blutes tiberaus zusammengesetzt gefunden. 

Diese grosse Variation offenbart sich jedoch erst bei der Immu- 
nisierung, denn es wird nur gelegentlich praformierter Isoantistoff er- 
mittelt (und zwar mit niederem Titer), Tiere von sogenannter reiner 
Rasse haben sich jedenfalls in bezug auf die Antigenzusammensetzung 
im wesentlichen ebenso variierend erwiesen wie Hiihner von beliebiger 
Abstammung (»Mischrassen>). 

Die Erblichkeit des Antigenmosaiks der Nachkommenschaft wurde 
durch Absorption »polyvalenten» Misch-[mmunserums mit Blut von 
beiden Eltern und nachherige Agglutinationsprobe gegeniiber dem 
Blute der Nachkommenschaft untersucht und es wurden folgende Be- 
funde erhoben: in der Regel wird durch Absorption entweder mit dem 
Blute des Vaters oder dem der Mutter etwa die Halfte des fiir das Anti- 
genmosaik des Kindes wirksamen Agglutinins entfernt, wahrend durch 
Absorption mit dem Blute beider Eltern in der Regel alles Agglutinin 
fiir das Blut des Kindes entfernt wird. Fiir andere Tiere als die Nach- 
kommenschaft wird hingegen meistens mehr oder weniger, durch Ag- 
glutination nachweisbarer Antistoff tibriggelassen. 
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Ausnahmen von der besagten Regel wurden jedoch in drei, 2 Kin- 
der derselben Familie und 1 Kind einer anderen Familie umfassenden 
Fallen ermittelt. Die verschiedenen Modglichkeiten dies zu erklaren 
werden erortert und es muss als wahrscheinlich betrachtet werden, dass 
die meisten Antigene als dominante Eigenschaften vererbt werden, dass 
aber auch Antigene vorkommen, deren Entwicklung ein komplizierteres 
Erbe (rezessiv, komplementar usw.) voraussetzt. 


Anders Hasselbalch’s Leukdmiefond sowie dem Carlsbergfond bin ich fiir giitige 
Beisteuer zur Ausfiihrung dieser Untersuchung zu hohem Danke verpflichtet. 
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(With a summary in English) 





EINLEITUNG. 


1D" Ursachen der Entstehung neuer Biotypen aus totalapomikti- 
schen Heterozygoten mit s. g. Hybridenzahlen, wie sie in den 
Gattungen Taraxacum, Euhieracium, Rosa (?), Chondrilla und Alche- 
milla (?) vorzukommen scheinen, sind noch nicht geklart. Die TAck- 
HOLMsche Theorie tiber die Bildung der unzahligen Canina-Rosen durch 
Prozesse, wobei sekundér aus F,-Kreuzungen eine Reihe von (ein- 
faktoriellen) Verlustmutanten entstehen, ist jedenfalls fiir Tararacum 
und Euhieracium allgemein als richtig angenommen worden (vgl. 
TACKHOLM 1922, S. 350—375, JOHANSSON 1926, GUSTAFSSON 1932 a, 
S. 60), obgleich weder experimentelle, noch zytologische, noch geo- 
graphische Beweise hierfiir vorliegen. Aber auch die entgegengesetzte 
Meinung, dass trotz der zytologisch wahrgenommenen Erscheinungen 
eine selten auftretende Befruchtung vorkommen kénnte, ist meiner An- 
sicht nach wenigstens ftir Tararacum, Euhieracium, Alchemilla vulgaris 
und Antennaria alpina ganz zu verneinen, besonders nach OSTENFELDs 
Versuchen mit Euhieracium-Formen. 

Somit miissen beide diese Theorien als unwahrscheinlich betrachtet 
werden. Systematisch erklart die TACKHOLMsche Annahme nichts; 
gerade die von Systematikern als spate Mutanten bezeichneten Biotypen 
unterscheiden sich beinahe immer von den nahestehenden durch eine 
Reihe von Eigenschaften. So z. B. besitzen wir im noérdlichen Europa 
eine kleine Gruppe von Tarazaca, die s. g. Dissimilia, die den Erythro- 
sperme nahe stehen und ganz bestimmten Reprasentanten dieser ent- 
sprechen. Sie unterscheiden sich aber nicht nur hinsichtlich der Sa- 
menfarbe, sondern auch in einer Mehrzahl anderer morphologischer 
Eigenschaften, z. B. die Form und Lange der Deckblatter und die Farbe 
der Ligule. Und betreffs Euhieracium sagt K. JOHANSSON (1926, 
S. 342): » Unerwartet ist ebenfalls, dass die paucilokalen wahrscheinlich 
durch Mutation entstandenen Formen in vielen Eigenschaften eben so 
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gut von einander und von den allgemeineren Formen geschieden sind, 
wie diese untereinander>. 

Mit der TACKHOLMschen Annahme unvereinbar, sowie mit dem 
Gedanken an seltene Kreuzungen, ist die Tatsache, dass diese pauci- 
lokalen Biotypen, soweit man tiberhaupt die Verbreitung der »forme 
apomicte» iiberblicken kann, nicht mehrmals innerhalb des Gebietes 
der Stammutter entstanden sind. »Es scheint folglich, als ob nur die 
jungsten, d. h. in ihrer Verbreitung am meisten beschrankten Arten die 
Fahigkeit zum Mutieren besassen», sagt JOHANSSON 1926, S. 342. Dieser 
Schluss ist ein wenig verfriiht. Die weitverbreiteten »formz apomictz » 
k6énnen namlich, wie ich unten naher zeigen werde, in verschiedenen 
Bezirken wohl isogen (d. h. dieselben Gene und dieselbe Genmasse 
haben), aber dennoch nicht isogenotypisch sein, und daher in ver- 
schiedenen Gebieten durch »non-disjunction» getrennte Mutanten bil- 
den. Crossing-over verursacht ferner, dass eine »Art» viele phano- 
typisch kaum sichtbare Gendifferenzen enthalten kann, die auch das 
Auftreten verschiedener »Mutanten» bedingen. 

Mit diesen beiden Theorien unvereinbar sind auch die Tatsachen, 
dass Formen gerade in den Ursprungszentra am starksten mutieren, 
wahrend sie in den dusseren Teilen des Verbreitungsgebietes gleichwie 
erstarrt sind. Warum haben wir in Schweden z. B. nur eine geringe 
Anzahl von Alchemilla vulgaris-Formen, die untereinander ganz scharf 
geschieden und mit ausserordentlicher Konstanz ausgeriistet sind 
(MuRBECK 1901, S. 36)? Man sollte auf Grund ihrer postulierten 
Heterozygotie glauben, dass diese nicht so schnell verschwinden wiir- 
den und dass sie somit auch hier die Mutabilitat beschleunigen sollten. 
Mit meiner Annahme einer »chromosomalen Homozygotie» wird diese 
systematisch und geographisch wichtige Frage ohne weiteres erklart. 

Schliesslich dje genetisch gefahrlichsten Einwande gegen die »Mu- 
tationstheorie>»: Warum sollte gerade in diesen totalapomiktischen 
Gattungen die Frequenz der tauglichen Verlustmutanten, verglichen 
mit derjenigen in reinen Linien, so hoch sein und weshalb sollte die 
Heterozygotie sie so stark erhéhen? 

Kurz gesagt: Beide diese Theorien sind als unwahrscheinlich zu 
betrachten, und alles deutet darauf hin, dass eine Art von Pseudo- 
mutation, die innerhalb der diploiden Embryosackmutterzelle statt- 
findet, die Formenbildung erklaren muss. Der alte ERNST—WINKLER- 
sche Streit iiber die Formenbildung diirfte damit abschliessen, dass 
sie beide recht haben. 


Diese Mitteilung hat nur vorlaufigen Charakter. Spater wird eine 
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gréssere Arbeit tuber die hierhergehérigen geographischen, zytologi- 
schen, systematischen und experimentellen Tatsachen erscheinen. So 
viel hoffe ich doch gezeigt zu haben, dass eine Pseudomutation, wenn 
Gemini in den totalapomiktischen E. M.Z. vorkommen, immer die se- 
kunddre Biotypenentstehung erkldren kann. Die »Mutationstheorie» 
bleibt jedenfalls noch fiir die Canina-Rosen bestehen, aber wie ich 
friher erwahnt habe, ist es nicht bewiesen, dass diese wirklich apo- 
miktisch sind (GUSTAFSSON, 1931). 


DIE BILDUNG VON RESTITUTIONSKERNEN. 


In einer kleinen Mitteilung (GUSTAFSSON, 1933) habe ich diejenige 
Erscheinung in der Teilung der E.M. Z. beschrieben, die unten die 
pseudohomotypische Teilung genannt wird. Nachdem sie veroffent- 
licht war, habe ich gefunden, dass auch Restitutionskerne gebildet wer- 
den kénnen, sodass ROSENBERGs Deutung der Bilder JUELs, OSAWAs 
und SEARs’ ohne Zweifel richtig ist. Uber diese zwei Erscheinungen 
und ihr Verhaltnis zur Meiosis sowie iiber die Geminibildung werde ich 
spater ausfiihrlich berichten. Die Anzahl dieser ist namlich von der 
Diakinese bis zur Metaphase nicht konstant, sondern wird im Gegenteil 
erhoéht. Auch werde ich dort iiber eine abweichende Art von sekun- 
darer Assoziation und ihrer Beziehung zur primdren berichten. Hier 
werden nur kurz diese Erscheinungen bei drei Biotypen behandelt. 

Die drei untersuchten Formen sind 1933: 104, T. dissimile DT., 
T. subleticolor DT. und 1932: 672 (unbestimmte Form aus Jarkend). 
Die Chromosomenzahlen sind 2n = 24, 2n —24 und 2n = 32. Bliiten- 
knospen des ersten und dritten sind in NAWASCHINs Fliissigkeit mit 
einigen Minuten Vorfixierung in CARNOY (mit Chloroform), die des 
zweiten in BOUIN-ALLANs Fixiermittel ohne Vorfixierung fixiert worden. 
Die Praparate sind 10—17 wu dick geschnitten und mit Gentianaviolett 
gefarbt worden. 

In meiner friiheren Mitteilung habe ich das Vorkommen von Ana- 
phasen und Restitutionskernen bestritten, jetzt aber wage ich mit Be- 
stimmtheit zu behaupten, dass diese beiden Erscheinungen in den 
Teilungen der E. M. Z. auftreten kénnen. Eine Bildung von Restitu- 
tionskernen ist sogar haufig, Anaphasen sind jedoch als selten zu be- 
trachten; ich habe sie nur bei T. dissimile von 13 ganz oder teilweise 
untersuchten Biotypen angetroffen. 

Fig. 1—12, 19 und 22—27 stammen von T. dissimile, 13—18, 
20—21, 28—29 und 32—33 von 1932: 672, 30—31 von T. subleeticolor. 
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Fig. 1—12. T. dissimile Dr. — 1. Diakinese mit 24 ungepaarten Chromosomen. — 
2. Semiheterotypische Metaphase mit 24 ungepaarten Chromosomen. — 3. Hetero- 
typische Metaphase mit 2 »Gemini» und einer losen Assoziation (?). — 4. Unvoll- 
standige Metaphase mit einem »Trivalent». — 5. Metaphase mit 3—4 »Gemini». — 
6. Heterotypische Anaphase mit 13 +11 Chromosomen, eine 2 (—3)-Verbindung 
vorhanden. — 7. Anaphase mit 2—4 »Gemini». — 8. Anaphase mit 1m (?) + 5. — 
9—10. Restitutionskerne. — 11. Restitutionskern in Bildung, Gemini oder Assozia- 
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Leider sind die Diakinesen vieler Tararacum-Typen schwer zu 
untersuchen, bei anderen aber sehr leicht, und zur ersten Kategorie 
gehorten diejenigen dieser Biotypen. Fig. 1 zeigt eine Diakinese mit 24 
deutlich ungepaarten Chromosomen, die zum Teil noch nicht kontra- 
hiert sind, Fig. 13 eine andere mit 32 ungepaarten Chromosomen, und 
beim Uberblicken meines Materials muss ich sagen, dass Gemini in 
diesem Stadium selten sind; nur einmal bei T. dissimile und einmal (? ) 
bei 1932: 672 habe ich eine Paarung gesehen. Dies ist sehr interessant. 
Die E. M. Z. der totalparthenogenetischen Gattungen haben namlich die 
Tendenz, die heterotypische Teilung ganz zu unterdrticken; und trotz- 
dem homologe Chromosomen in grosser Ausdehnung vorkommen k6n- 
nen (wie man in den P.M. Z. sieht), sind die Diakinesen sehr arm an 
Gemini. Ich kann aber auch bestatigen, was ich 1933, S. 533 so aus- 
driickte: »Eigentiimlich ist, dass man bisweilen einen Riickstand der 


Chromosomenverwandtschaft merken kann, teils —— —, teils in einer 
Art »sekundarer» Assoziation, dadurch sichtbar, dass die Chromoso- 
men zum Teil aneinander — — — liegen. Diese Erscheinung unter- 


scheidet sich von der von LAWRENCE u. a. wahrgenommenen, indem 
sie schon in den Diakinesenstadien zu sehen ist». 

Dass diese abweichende Art von Assoziation wirklich eine Realitat 
ist, sieht man beim Studium der Metaphasen. Plétzlich, wie auf einen 
Zauberschlag, tauchen Gemini auf. Die Abstossung der lose assoziier- 
ten Chromosomen ist jetzt aufgehoben, und die, welche in der Diakinese 
dank ihrer Homologie aneinander gelegen sind, vereinigen sich jetzt, in 
echter sekundarer Assoziation, zu losen Verbindungen oder zu Ver- 
einigungen, die gar nicht von Gemini zu unterscheiden sind. Spater 
werde ich ausfiihrlich dariiber berichten. Dass die Deutung der sekun- 
daren Assoziation durch die englischen Autoren LAWRENCE, DARLINGTON 
u. a. richtig ist, scheint mir auf Grund dieser Funde ausser jeden 
Zweifel gestellt; nur diirften alle Gradationen zwischen primarer und 
sekundarer Assoziation vorkommen. 

Fig. 2 zeigt eine echte semiheterotypische Teilung ohne Gemini und 
mit 24 Chromosomen, Fig. 3 und 5 zwei Metaphasen mit respektive 
2 (3?), 3 (4?) Zweiverbindungen, die ganz wie Gemini in den P. M. Z. 
aussehen, Fig. 4 eine unvollstindige Metaphase mit einem Trivalent. 
Dass die einzelnen Chromosomen schon in den friihen heterotypischen 
Stadien sichtbar gespaltet sein kénnen, habe ich oft beobachtet; dies ist 
z. B. in Fig. 4, 13 und 14a zu sehen. Fig. 14a und Db veranschau- 


tionen vorhanden. — 12. Restitutionskern. — Vergr. 1—8 und 10—11 ung. 2600 X, 
9 und 12 ung. 1600 X. 
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lichen eine Metaphase mit 6—9,,, Fig. 15 eine solche mit 3—5,. Beim 
Biotypus 1932: 672 habe ich nie semiheterotypische Metaphasen (ohne 
Gemini) feststellen kénnen. 





Fig. 13—18, 20—21. 1932: 672, Fig. 19. 7. dissimile Dr. — 13. Diakinese mit ung. 32 

ungepaarten Chromosomen. — 14a+ b. Heterotypische Metaphase mit 6—9n. — 

15. Metaphase mit 3—5u. — 16—i8. Restitutionskerne von verschiedener Gestalt. — 
19—21. Dyaden. — Vergr. 13—15 ung. 2600 X, 16—21 ung. 1600 X. 


Es ist von grésstem Interesse, dass diese Gemini hinsichtlich ihrer 
Bewegungen in der Metaphase sich ganz wie die Univalenten verhalten. 
Entweder gehen sdmtliche Elemente gegen die Mitte der E. M. Z. und. 
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bilden, was ich eine pseudohomotypische Spindel nenne, oder sie wan- 
dern (also sowohl Univalente wie auch Assoziationen) nach entgegen- 
gesetzten Teilen der E.M.Z. Fig. 6—8 zeigen drei Anaphasen mit 
(11 + 13), (10 + 13) und (16 + 7) Chromosomen. Auch hier kommen 
Gemini oder Assoziationen vor, in Fig. 6 ist 1,, (vielleicht 1,,,), in Fig. 7 
1, + 1—3,, in Fig. 8 5, (oder 1, + 4,,) + 1, zu sehen, und in Fig. 11, 
die eine spate Anaphase darstellt, um die herum sich eine Restitutions- 
kernwand eben bildet, sind die Chromosomen allerdings schon ver- 
klebt, aber von oben bis unten erblickt man wenigstens 1,, (oder 1,,,); 
1,,, 14> 1, (oder 1,,), 1,, (oder 1,,), 1, (oder 1,,,) 1, (oder 1,,). Sechs 
bis sieben Verbindungen von Chromosomen scheinen also die héchste 
Anzahl solcher in den E. M. Z. dieser Form zu sein, und interessant 
ist, dass auch in den P.M. Z. triploider Biotypen gewohnlich héch- 
stens acht Verbindungen vorkommen (Hybridenbesatz 8,, + 8,; siehe 
GUSTAFSSON 1932 b, S. 110). 

Die Restitutionskerne, die dadurch entstehen, dass eine neue Wand 
um die Metaphasen- (und Anaphasen-) Elemente angelegt wird, sind 
von streng regelmassiger Natur: jedenfalls habe ich noch keine Klein- 
kerne oder Triaden und Tetraden gesehen. Zweifellos hangt dies davon 
ab, dass die Kernwand sehr friih gebildet wird, Anaphasen sind ja, wie 
ich erwahnt habe, sehr selten. Meistens haben die Restitutionskerne 
eine langgestreckte Form (Fig. 9, 10, 11, 12, 18) ohne die in der Lite- 
ratur so oft angefiihrte stundenglasadhnliche Gestalt. In Fig. (16 und) 
17 sieht man, dass auch Chromosomen, die entfernt gelegen gewesen 
sind, mittels der Wand mit der iibrigen Chromatinmenge in Verbindung 
getreten sind. Solche Restitutionsbildungen diirften den Mangel an 
uberzahligen Kernen erklaren. 

Es ist fiir die unten dargesteliten Tatsachen tiber die pseudohomo- 
typische Teilung von grosser Wichtigkeit zu notieren, dass die Restitu- 
tionskerne eine recht langwierige Interkinese durchmachen, also nicht 
unmittelbar eine homotypische Teilung ausfiihren kénnen. Die Chro- 
mosomen verlieren ihre »Individualitat» ganzlich und bilden wie in den 
Prophasen ein Netzwerk von Faden (Fig. 10, 16, 17, 18), freilich von 
ganz anderem Aussehen, und solche Bilder wie Fig. 9 und 12 sind, 
jedenfalls bei diesen Biotypen, sehr selten und diirften den Schluss der 
Ruhestadien bezeichnen. 

Fig. 23 zeigt eine zweifellose homotypische Teilung. Die Chromo- 
somen sind langgestreckt, aber leider verklebt, in Fig. 32 erblickt man 
eine zweite (die E. M. Z. ist quergeschnitten) mit eingezeichneten Chro- 
mosomen von echt homotypischer Gestalt. Hier waren einige von den 




















Fig. 22—27. T. dissimile Dr. Fig. 28—29, 32—33. 1932:672. Fig. 30—31. T. sub- 
leticolor Dt. — 22. Pseudohomotypische Teilung in Bildung. — 23. Homotypische 


Teilung. — 24. (Pseudo-)Homotypische Teilung. — 25 a. Einzelne Chromosomen der 
pseudohomotypischen Teilung der Fig. 25b. — 26. (Pseudo-)Homotypische Ana- 
phase mit einer 3- und einer 3—4-Verbindung. — 27a + b. Unvollstandige pseudo- 


homotypische Teilung. — 27 c. 10 einzelne Chromosomen. — 28—29. Pseudohomo- 
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nicht mitgenommenen zu stark gefarbt. Solche Bilder wie Fig. 23 sind 
aber selten. Natiirlich wage ich nicht zu verneinen, dass echte homo- 
typische Metaphasen, von der Seite gesehen, das Aussehen von Fig. 24 
haben kénnen. Es ist aber eine Regel fiir die E. M. Z. der Totalapomik- 
ten und auch fiir andere Zellen giiltig, dass die Stadien nach einer 
langwierigen Ruhe sehr schnell verlaufen. So z. B. ist es mir nur ein- 
bis zweimal gelungen, eine (pseudo-)homotypische Anaphase zu sehen, 
obgleich ich einige Hundert heterotypische Metaphasen von 13 Bio- 
typen studiert habe. ROSENBERG (1930, S. 54) sagt auch in bezug auf 
den Antennaria-Typus, bei dem die Diakinesen langwierige Stadien 
bilden: »Die folgende Metaphase scheint in den meisten Fallen sehr 
schnell zu verlaufen». 

Dyaden werden, wenn meine Ansicht richtig ist, regelmassig ge- 
bildet und bieten nichts eigentiimliches. Bei zwei Biotypen, 1932: 672 
und 1932: 671, T. simulum BRENN., habe ich aber die auffallend haufig 
schrage Lage der Kernspindel gesehen, wodurch auch die Dyaden- 
wande eine schrage Stellung bekommen (Fig. 20, 21). Nach OsaAwas 
Bildern zu urteilen kann dies auch bei T. albidum vorkommen (siehe 
auch ROSENBERG 1930, Abb. 20). Diese Erscheinung ist natiirlich ohne 
jede Bedeutung ftir die Entwicklung, verdient aber dessenungeachtet 
vermerkt zu werden. 


DIE PSEUDOHOMOTYPISCHE TEILUNG. 


In meiner friiheren Mitteilung habe ich die Teilung der E. M. Z. 
so beschrieben: »Anstatt dessen wandern die Chromosomen gegen die 
Mitte der E. M. Z., bilden dort anfanglich einen Knauel von schwer- 
unterscheidbaren Elementen, legen sich schliesslich in eine Ebene und 
formen sich zu einer homotypen Spule». Als ich die Bildung der Resti- 
tutionskerne studierte, glaubte ich anfanglich, diese Interpretation sei 
uberhaupt fehlerhaft. Bald konnte ich diese Ansicht wieder bestatigen, 
obgleich jetzt in begrenzter Ausdehnung, denn ich hatte mir damals an 
dieser Erscheinung so blind gestarrt, dass ich die Restitutionskerne 
nicht gesehen hatte. Beide diese Prozesse, durch die der Embryosack 
die somatische Zahl bekommt, verlaufen gleichzeitig und stellen das- 
selbe Ergebnis her. 


typische Metaphasen unter Bildung. — 30. Pseudohomotypische Metaphase mit 

heterotypischen Chromosomen. — 31. Dasselbe aber mit einem Geminus und zwei 

homotypischen Chromosomen. — 32. Echte homotypische Metaphase. — 33. Pseudo- 

homotypische Metaphase mit einer 2- und einer 3-Verbindung. — In den Fig. 30—33 
ist die E. M. Z. quergeschnitten. — Vergr. ung. 2600 X. 
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TABELLE 1. Die Lage der verschiedenen Stadien in den Bliiten- 


























korbchen. 
| Nummer | dailies Bliitennum- 
Art des Prapa- ‘cs mer von Stadium 
| Bliiten 
| rates | oben 
| | 
| 1932:672 «11:6 1 | 2 Pseudohom. Teilung 
| 2:4 5 | 1 Dyade 
3:5 6 3 | Diakinese 
ES ie | 9 1 Wahrsch. homot. Teil. 
1:5 10 4 Diakinese 
| IM 1:2 12 2 | Interkinese 
| 2:5 12 8 | Prophase 
| | 3:1 12 11 | » 
| | 3:3 13 2 | Dyade 
» » 10 | Friihe Diakinese 
| | 3:4 13 11 | Prophase 
| | 3:5 | 14 6 | Pseudohom. Teil. 
| 3:6 15 4 | Heterot. Metaph. 
» » 15 | Friihe Diakinese | 
| | IVi:2 | 44 8 | Diakinese 
1:4 | 14 12 | » 
| 2:2 | 14 | 7 Heterot. Metaph. 
| 2:5 | 15 | 10 Diakinese | 
| 27 | 15 | 5 | Interkinese | 
» | » 11 Heterot. Metaph. | 
3:2 | 15 12 Interkinese 
| 3:3 | 15 Z » | 
» | » 11 Heterot. Metaph. | 
3:4 | 15 3 Interkinese | 
BaD | 15 4 » | 
3:6 | 15 14 | Interkinese | 
V1:3 | 10 1 | ? | 
| icy | 15 8 | Heterot. Metaph. | 
er 145 | 13 | Pseudohom. Teil. | 
2:5 | 14 4 | Dyade | 
» » 8 | Diakinese | 
| » | » 9 | Prophase 
Bi | 14 2 | Interkinese 
| » » | 6 | Interkinese 
» » 10 | Pseudohom. Teil. 
» | » 11 | » 
3:2 | 14 3 | Dyade | 
3:4 | 14 oT 1 | » 
» » | 13 » | 
Pseudohom. Teil. | 
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Nummer | Blitennum- 
| R | Anzahl 
Art | des Prapa- | z mer von Stadium 
! Bliten 
rates | | oben 
1933 : 104 | ha Les | 15 2 Interkinese 
1s 17 7 Prophase 
3 18 11 » 
Acta 18 | 3 Pseudohom. Metaph. 
129 17 13 Diakinese 
Boe 19 5 » 
» » 12 | Prophase 
Moi 7 16 5 | Heterot. Metaph. 
1234 =|. 19 16 | Pseudohom. Teil. 
iV ied 17 4 Heterot. Metaph. 
Lary 17 9 | Diakinese 
» » 11 | Prophase 
P| 17 5 _ Heterot. Metaph.-Anaph. | 
2:3 3 | Restit.-kern unter Bild. 
» | » 16 Interkinese 
2:4 | 18 2 | Heterot. Metaph. 
| » | » 9 | Prophase 
| 220° | 18 ii » 
| 3:2 | 16 15 | Interkinese 
3:3 | 16 4 | Heterot. Metaph. 
| 3:4 | 16 13 | Interkinese 
¥t:3 14 4 » 
| 1:4 14 7 Heterot. Anaph. 
| » » 9 Diakinese 
7 14 5 » 
38 14 6 | » 
| 23% 14 2 | Heterot. Anaph. 
2:2 14 14 | Diakinese 
| 3:3 14 1 | Pseudohom. Teil. 
| 2:4 14 3 | Heterot. Metaph. 
| 2:6 14 10 | Interkinese unter Bildung? 
2:8 14 8 | Diakinese 
3:4 14 10 | Interkinese | 
| | 3:5 14 7 | Pseudohom. Metaph. 
| VI 1:4 14 4 | Interkinese 
| 1:8 4 8 | » 
| 2:1 14 9 | Dyade 
23 13 11 | » 
2:7 13 5 | Pseudohom. Teil. 


Tabelle 1 zeigt die Lage der einzelnen Stadien in zwei Schnittreihen. 
Es gilt immer, falls nicht die Kérbchen schrag geschnitten sind, dass 
die »jiingsten Bliiten» in der Mitte anzutreffen sind. Dort liegen also 
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die Prophasen, um nach beiden Seiten hin durch Diakinesen, hetero- 
typischen Metaphasen, heterotypischen Anaphasen, pseudohomotypi- 
schen Metaphasen (in Bildung und fertig), Interkinesen, homotypischen 
Metaphasen und Dyaden ersetzt zu werden. 

Diese s. g. pseudohomotypischen Metaphasen liegen immer vor den 
Interkinesen gegen die jiingeren Stadien der E. M. Z., wenn man sie in 
nahegelegenen Bliiten vergleicht. Wiirden alle diese von mir als pseudo- 
homotypisch bezeichneten Stadien echte homotypische Metaphasen sein, 
so kénnte man sich fragen, warum sie nicht ausserhalb den Interkinesen 
auftreten? Oben habe ich wahrscheinlich gemacht, dass die Restitu- 
tionskerne eine wirkliche Ruhe durchlaufen, ehe sie die zweite Teilung 
beginnen, und dass die Chromosomenindividualitat ganz aufgehoben ist. 
Es wird ohne weiteres begreiflich, dass die pseudohomotypische Teilung, 
wenn sie nichts anderes als eine veranderte Metaphase ist, in den Pra- 
paraten vor den langwierigen Interkinesen liegen muss und dass alle 
Uberginge von der heterotypischen bis zur ausgebildeten pseudohomo- 
typischen Teilung vorkommen miissen. 

In den Diakinesen liegen die Chromosomen wegen ihrer Unpaarig- 
keit tiber die ganze Kernhéhle und in verschiedenen Ebenen zerstreut, 
sodass man durch die Auflésung der Kernwand allein keine solchen 
Bilder wie Fig. 22, 27, 28 und 29 bekommen kann. Gerade entgegen- 
gesetzt zeigen die semiheterotypischen Metaphasen der P.M. Z. und 
I. M. Z., dass die Chromosomen hier ganz wie in den Diakinesen liegen 
bleiben, wihrend Nukleolus und Kernmembran aufgelést werden (vgl. 
GUSTAFSSON 1933, S. 533). Und auch die immer langgestreckte Form 
der Restitutionskerne bei Taraxacum (siehe auch JUELS und OsAWAs 
Bilder) zeigen, dass diese nicht von solchen »Knaueln» in der Mitte der 
IX. M. Z. gebildet werden kénnen. Es muss sich hier somit wirklich um 
eine selbstaéndige, nach der Diakinese eintretende Bewegung handeln, 
die die Chromosomen ausfiihren. 

Schon die Lage der pseudohomotypischen Metaphasen im Bliiten- 
kérbchen diirfte es als undenkbar erscheinen lassen, dass sie nach 
der Interkinese gebildet werden, und auch ihre allmahliche Entstehung 
spricht dagegen. Nie habe ich in den echten homotypischen Teilungen 
der P. M. Z. gesehen, dass vereinzelte Chromosomen (wie in Fig. 27 a, 
28 und 29) so zuriickbleiben, wahrend die anderen »einen Knauel von 
schwerunterscheidbaren Elementen» bilden. 

Den endgiiltigen Beweis, dass diese Teilung wirklich eine unmittel- 
bare Fortsetzung der heterotypischen Metaphase ist, bilden das Aus- 
sehen und die Form der Chromosomen. Sie haben namlich, seitlich 
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gesehen, dieselbe kontrahierte Form, was in Fig. 24, 25a, 27a, b, c 
(wo zehn Chromosomen separat sorgfaltig gezeichnet sind), 28 und 29 
leicht beobachtet werden kann. Wiirde dieses Stadium nach der Inter- 
kinese gebildet, so sollten die Chromosomen nicht zusammengezogen 
sein. Vielleicht wendet jemand ein: die Elemente sehen vielleicht in 
quergeschnittenen E.M.Z. nicht so heterotypisch aus? Um _ diese 
Einwendung sofort widerlegen zu kénnen, habe ich mehrere Kérbchen 
von diesen drei Biotypen quergeschnitten. Bei 7. subleticolor und 
1932: 672 sind auch solche E. M. Z. mit einigen schénen Platten ge- 
funden werden. Fig. 31 zeigt eine unzweifelhaft pseudohomotypische 
Platte, wo jedoch zwei Chromosomen die homotypische, langgestreckte 
Gestalt haben. Dies braucht jedoch nicht zu verwundern, denn schon 
in der semiheterotypischen Metaphase (wie in Fig. 2 rechts oben) kén- 
nen einzelne Chromosomen weniger kontrahiert sein als die anderen. 
Sechs Chromosomen sind noch nicht ganz in der Platte angelangt. In Fig. 
30 ist eine (leider etwas schrag geschnittene) Metaphase eingezeichnet, 
in der saémtliche Chromosomen als heterotypisch zu betrachten sind. 

Fig. 32 und 33 stammen von 1932: 672, und sie lésen wohl defi- 
nitiv diese Frage. Man sieht unmittelbar den Unterschied zwischen den 
beiden Arten von homotypischen Metaphasen, die verschiedene Gestalt 
und Lage der Elemente (in Fig. 33 sind von 32 Chromosomen erst 24 
in einer Ebene angelangt). 

Damit durfte die volle Realitét der pseudohomotypischen Teilung 
bewiesen sein. Uber ihr Vorkommen in anderen Gattungen siehe S. 274. 

Schon bei einem fliichtigen Uberblick gewahrt man, dass die Chro- 
mosomen dieser Teilung weniger gepaart oder assoziiert sind als in den 
urspriinglichen Metaphasen. Vielleicht riihrt dies daher, dass die Ge- 
mini in diesen somatisierten Meiosen der E. M. Z. zu schwer sind, um 
eine solche Bewegung auszufiihren. Jedenfalls sprechen die Daten 
S. 264 und 265 zugunsten dieser Erklarung. 

Fiir die weitere Erérterung verbleibt noch festzustellen, ob es auch 
in der pseudohomotypischen Metaphase Bivalente gibt. Bei anderen 
Biotypen habe ich solche schon friiher gefunden und kann es jetzt hin- 
sichtlich dieser Formen bejahen. In Fig. 28 und 31 sieht man zwei 
wahrscheinliche Gemini und in Fig. 33 ein unzweifelhaftes »Trivalent» 
und ein Bivalent. Fig. 26 veranschaulicht mit grésster Wahrschein- 
lichkeit eine pseudohomotypische Anaphase. Im oberen Teil sind 
wenigstens drei Chromatiden assoziiert und im unteren (drei bis) vier; 
ich glaube, dass diese Erscheinung die Folge einer Assoziation waihrend 
der Metaphase ist. 
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UBER DIE BILDUNGSWEISE DER »MUTANTEN)». 


Die friiheren Auseinandersetzungen kénnen folgendermassen zu- 
sammengefasst werden: Eine Tendenz zu Geminibildung in der E. M. Z. 
ist bei den meisten Taraxacum-Biotypen vorhanden, aber in der Meta- 
phase viel starker ausgepragt als in der Diakinese, obgleich auch hier 
ganz bestimmt vorkommend. Durch die Bildung einer pseudohomo- 
typischen Platte, in der die Chromosomen langsgeteilt werden, aber 
doch das heterotypische runde oder jedenfalls kontrahierte Aussehen 
besitzen, sowie durch das Auftreten von Restitutionskernen, die wegen 
ihrer Entstehung schon in der Metaphase oder friihen Anaphase im 
Gegensatz zu jenen in den P.M. Z. regelmassige Erscheinungen sind, 
werden die zwei Makrosporen mit den somatischen Zahlen versehen. 


Lo 
| 2 d 


Fig. 34. Schematisches Bild iiber das Verhalten eines »Geminus» in der pseudo- 
homotypischen Metaphase. Die Chromosomen kénnen sowohl im heterotypischen 
wie im Aquationsspalt getrennt werden. 





Schliesslich: Die Interkinesen sind als Ruhestadien zu betrachten, in 
denen die Chromosomendifferenzierung aufgehoben ist. 

Die Neuentstehung von Biotypen innerhalb Taraxacum, sowie 
innerhalb aller Gattungen, die dem Taraxacum-Schema folgen, kann 
auf zwei Weisen geschehen, teils durch »non-disjunction>» in der pseudo- 
homotypischen Metaphase, teils durch crossing-over in der Prophase. 

Wenn es ein Geminus gibt, das sich in einer pseudohomotypischen 
Metaphase befindet, kénnen seine zwei Chromosomen, wie die Fig. 34 
schematisch ‘zeigt, entweder rechtwinkelig gegen die Mittellinie oder 
entlang dieser liegen. Bei der darauffolgenden Trennung der Chromo- 
somen kénnen diese sowohl in dem heterotypischen wie in dem Aqua- 
lionsspalt aufgelést werden. Im ersten Fall ist es dann ohne wei- 
teres verstdndlich, dass durch den Zug der Spindelfaser zwei Chro- 
matiden von demselben Chromosom zu einem Pol gehen kénnen, wah- 
rend die zwei Chromatiden des zweiten Chromosoms sich gegen den 
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anderen Pol bewegen. Bei einer gewohnlichen homotypischen Teilung, 
obgleich hier die Chromosomendifferenzierung wahrend der Interkinese 
erloschen ist, kann eine innige Verbindung der eventuell assoziierten 
Chromosomen mit sich bringen, dass die zwei Makrosporen, von denen 
eine zugrunde geht, verschiedenen Genotypus erhalten. Wie auch die 
oben erwahnte pseudohomotypische Teilung zu deuten ist und auch wenn 
eine andere Erklarung ihrer Natur als meine die richtige sein wiirde, 
so ist mit dem Vorhandensein von Gemini oder Assoziationen in ihr 
doch diese Méglichkeit gegeben. Auch zeigt sich dass in den darauf- 
folgenden Anaphasen solche assoziierte Chromosomen vorkommen 
konnen. 

Die Gemini sind in der Diakinese freilich bedeutend seltener als in 
der Metaphase, aber sie kommen ganz bestimmt dann und wann auch 
bei diesen Biotypen vor. Mit der Entstehung der Gemini in friihen 
Stadien ist nun auch die Méglichkeit gegeben, durch crossing-over eine 
Erhéhung der Typusmannigfaltigkeit zu erreichen. DARLINGTON hat 
diese Méglichkeit (1932, S. 473) hervorgehoben. 

Denken wir uns der Einfachheit halber, dass wir zwei Chromoso- 
men haben, die in zwei Faktoren heterozygotisch sind: also das Aus- 
sehen A B und ab haben! In der Prophase teilen sich die Chromoso- 
AB wna * b 

ab 
worden, kann Austausch zwischen den Chromatiden geschehen, und 
die Chromosomen zeigen danach folgendes verschiedenes Aussehen: 


men in vier Chromatiden Ist hier ein Geminus gebildet 








AB AB Ab AB | 
aB Ab. aB ab 
[A >| aB Ab) AB! 
‘ab! (ab) a B| a b| 


Kommt in der pseudohomotypischen Metaphase kein »non-disjunc- 
tion» der Chromatiden vor, sind in der nachfolgenden Anaphase beide 
Chromosomen reprisentiert. Die Tochterindividuen kénnen also Chro- 
mosomen vom folgenden Aussehen erhalten: 

1) AB, aB, 2) AB, Ab, 3) AB, ab (die Mutter) 

4) aB, aB, 5) Ab, Ab, 6) Ab, aB (phanotypisch ganz wie die 
Mutter) 

7) aB, ab, 8) Ab, ab, 

9) AB,AB,10) ab, ab. 
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Mehrere Faktoren komplizieren die Verhaltnisse, aber das Ergeb- 
nis wird ein ahnliches werden. 

Wir sehen also, dass ein Austausch eine Veranderung des Geno- 
typus der Tochterindividuen verursachen kann. Nun sind Gemini in 
der Diakinese sehr selten, in der Metaphase aber haufig, weshalb es 
wahrscheinlich sein diirfte, dass beide Prozesse vorkommen kénnen. — 
»Non-disjunction» sollte die gréssten »Mutationen» geben, crossing-over 
die kleineren und kleinsten. 

Wir sehen somit auch (Fdlle 3 und 6), und dies dirfte héchst in- 
teressant sein, dass es innerhalb eines Totalapomikten Formen geben 
kann, die wohl isogenisch (also dieselben Gene und dieselbe Genmasse 
besitzen) aber doch nicht ganz isogenotypisch sind; denn die Gene sind 
in den zwei homologen Chromosomen in verschiedener Weise gekop- 
pelt. Die Falle 1 und 2 diirften sich auch phanotypisch oft wenig von 
der Mutter unterscheiden. 

Wir sollten hier also statt eines echten Mutationsprozesses eine 
Art von Pseudomutation vor uns haben, und es erscheint mir offenbar, 
dass nur eine solche die zytologischen, systematischen, geographischen 
und genetischen Daten decken kann. 

Wie bekannt entwickeln sich die apomiktischen Embryosacke bei 
parthenogenetischen Phanerogamen nach den folgenden Schemata: 


1. Der Antennaria-Typus: Antennaria alpina, Euhieracium u. a. 

2. Der Taraxacum-Typus: Taraxacum, Chondrilla u. a. 

3. Der Alchemilla-Typus: Alchemilla u. a. (Richtig gedeutet? 
Vgl. ROSENBERG 1930, S. 38). 


Samtliche diese fiinf Arten und Artengruppen sind oder enthalten 
Agamospezies, die sehr polymorph zu sein scheinen. Am besten syste- 
matisch studiert sind Taraxacum, Euhieracium und Alchemilla, wah- 
rend die Gattung Chondrilla Agamospezies enthalt, deren Mannigfaltig- 
keit und »Biotypen-Geographie» nicht geklart sind (Chondrilla juncea 
ist jedenfalls eine systematisch widerspenstige Art). Die geographischen 
und systematischen Daten innerhalb der Biotypengruppen dieser drei 
Entwicklungstypen sprechen ohne Zweifel fiir eine gemeinsame Er- 
klarung der Formenbildung. Bei Taraxacum, Chondrilla (und Alche- 
milla; vgl. BOGs 1924) gibt es Gemini, bei Chondrilla scheint gemiss 
den Abb. in PoppUBNAJA-ARNOLDIs Arbeit (1933) auch eine pseudo- 
homotypische Teilung vorzukommen, derjenigen Ahnlich, die ich in 
Taraxacum anzutreffen glaube. Antennaria alpina ist betreffs dieser 
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Verhaltnisse sehr schlecht studiert, bei Euhieracium scheinen nach 
ROSENBERGs Untersuchungen die Chromosomen einen »vegetativen» 
Charakter zu haben; Bilder tiber die Entwicklung der E. M. Z. sind 
jedoch nie publiziert worden. Aber es geniigt nicht, nur Diakinesen zu 
studieren, gerade wie bei Taraxacum kann es eintreffen, dass die Asso- 
ziation und Anziehung der einzelnen homologen Chromosomen sich 
erst bei abgeschlossener Diakinese und beim Ubergehen in die »homo- 
typische» Metaphase Aussern. 

Fir die Deutung des Antennaria-Typus sind die HOLMGRENschen 
Untersuchungen (1919) iiber Erigeron und Eupatorium von groésster 
Bedeutung. FErigeron cfr. annuus scheint namlich dieselbe Erscheinung 
wie die oben beschriebene pseudohomotypische Teilung aufzuweisen, 
nur mit dem Unterschiede dass schon die heterotypischen Chromoso- 
men hier wesentlich deutlicher langsgeteilt sind (HOLMGREN 1919, S. 24, 
Fig. 5b—h). Die Diakinesenchromosomen haben gleichwie bei Tara- 
xacum ein heterotypisches Aussehen. In Fig. 5 b—b, sieht man viel- 
leicht Assoziationen (3,, -+ 1,,,?), in Fig. 5h liegen 6—7 Chromosomen- 
paare so nahe aneinander, dass man sogar von Gemini oder jedenfalls 
von Assoziationen sprechen kann. Nach dem Auflésen der Kernwand 
liegen die kontrahierten Chromosomen eine Zeitlang in der Spindel 
zerstreut, um dann langsam in eine »somatische» Platte zu wandern. 
Also beinahe vollstindige Ubereinstimmung mit meiner pseudohomo- 
typischen Teilung! Mit der hypothetischen Geminizahl der E. M. Z. 
stimmt diejenige der P. M. Z. iiberein, hier kommen namlich oft wenig- 
stens 5 Gemini vor. 

Bei Eupatorium glandulosum wie bei Antennaria alpina (insbeson- 
dere bei letzterer) werden die Chromosomen beim Ubergang von der 
Diakinese in die Metaphase dusserst kurz (HOLMGREN 1919, S. 90, JUEL 
1900, Fig. 25 a—c, Taf. VI). JUEL sagt (S. 21): »Einige Chromosomen 
erscheinen doppelt grésser und gespalten». Vielleicht deutet dies auf 
Gemini oder Assoziationen hin. 

Man kann somit postulieren, dass die pseudohomotypische Teilung 
(in etwas variierender Gestalt) sowohl beim Antennaria- wie beim 
Taraxacum-Typus vorkommt. Die Ausserung ROSENBERGs (1930, 
S. 54): »Die folgende Metaphase — — — dhnelt ganz einer gewohn- 
lichen somatischen Teilung mit langsgespaltenen Chromosomen», 
diirfte fiir die obengenannten Gattungen nicht richtig sein. Auch in 
Artemisia nitida haben die heterotypischen Chromosomen bei der » Apo- 
sporia goniale» freilich eine weniger kontrahierte Gestalt, aber doch 
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gar kein somatisches Aussehen (CHIARUGI 1926)’. Beim Taraxacum- 
Typus kommt ausserdem Bildung von Restitutionskernen vor, dadurch 
bedingt, dass Anaphasen entstehen oder dass die oft zahlreichen Asso- 
ziationen der Metaphase keine Wanderung zur Mitte der E. M. Z. 
unternehmen koénnen. 


DIE KONSEQUENZEN DIESER FORMENBILDUNGS- 
THEORIE. 





Die Formenbildung der totalparthenogenetischen Agamospezies 
ist also teils dadurch zu erklaren, dass die zwei Chromatiden eines Chro- 
mosoms wegen Bildung von Gemini oder Assoziationen nicht zu ver- 
schiedenen Polen gefiihrt werden, sondern dann und wann gemeinsam 
wandern, teils dadurch dass crossing-over die Méglichkeiten zu erhéhter 
Formenentstehung realisieren kann. Aus diesen Tatsachen folgen jetzt 
als unmittelbare Konsequenzen: 

Die neuentstehenden »Mutanten» unterscheiden sich gewohnlich in 
einem Komplex von Eigenschaften (JOHANSSON, 1926, S. 342). Es ist be- 
kannt, dass die Kleinarten der Agamospezies immer viele morphologische 
Eigentiimlichkeiten besitzen, sodass sie sogar den Eindruck von Spal- 
tungen anstatt »Mutanten» machen. Die zytologischen Verhaltnisse der 
P. M. Z. sowie die bisherigen experimentellen Daten zeigen unzweifelhaft, 
dass die Total- und Halbapomikten als Heterozygoten aufzufassen sind. 
Somit wird ein Fehlgehen der Chromatiden einen Unterschied in vielen 
Faktoren bedingen. Aber mit dem Austausch von Chromosomenstiicken 
ist auch die Mdéglichkeit gegeben, kleinere »Mutanten» zu erhalten. 
Eine der OSTENFELDschen in Kultur neuentstandenen Formen von 
Hieracium tridentatum scheint nur in einer Eigenschaft von der Mutter 
abzuweichen. Auch die s. g. Mikrospezies kénnen kleinere Einheiten 
umfassen, wie DAHLSTEDT (1921, S. 34) fiir T. obliquum und dessen 
Unterart platyglossum, fiir T. letum und dessen Unterart obscurans 
hervorhebt. »Diese Formenverschiedenheiten», sagt er, »treten gegend- 
weise auf, und es scheint, als ob sie nicht von dem Standort verursacht 
waren». Gleiches sagt K. JOHANSSON (1926, S. 333) iiber die Hieracium- 
Gruppe Rigida: »Es ist als klar und deutlich anzunehmen», schreibt er, 
»dass die meisten Rigida sich in einer Periode von lebhafter Mutations- 


1 Gemini und »semiheterotypische» Teilungen kénnen hier wie bei Erigeron 
Karwinskianus (CARANO, 1921) entstehen. Leider hat A. nitida ein mehrzelliges 
Archespor, sodass sichere Schliisse in allen Einzelheiten kaum méglich sind. 
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lich vertreten ist, gibt es eine beinahe unendliche Menge von schwach 
markierten Formen, die allen Systematisierungsversuchen zu trotzen 
scheinen» u. s. w. Und LINDBERG sagt iiber Alchemilla (1909, S. 36): 
»Es ist freilich wahr, dass sie (d. h. die BusERschen Arten) in auffallen- 
dem Grade konstant sind, doch haben die meisten derselben solche 
Variationen aufzuweisen,-die weder von der Exposition des Standortes, 
der Feuchtigkeit desselben oder anderen ahnlichen Umstanden direkt 
hervorgerufen sein kénnen». In Taraxacum und Hieracium diirfte das 
Vorkommen dieser Kleinformen bewiesen sein, in Alchemilla sind noch 
die Tatsachen kontrovers. Es muss jedoch kraftig betont werden, dass 
die Kleinspezies selbst, fiir die TACKHOLM eine Entstehung durch wirk- 
liche Mutationen annimmt, immer durch eine Menge von morphologi- 
schen und biologischen Merkmalen ausgezeichnet sind und dass die 
noch kleineren Formen ihnen gegeniiber eine seltene Ausnahme 
bilden. 

Warum entstehen dieselben Mutanten nicht in verschiedenen Ge- 
bieten des Verbreitungsbezirkes der fraglichen Mutterart? Geschieht 
die Formenbildung durch »non-disjunction», ist ein solches Verhaltnis 
zu erwarten. Es ist friiher gezeigt worden, dass durch den Chromo- 
somenaustausch heterogenotypische Formen entstehen, denen es an 
jedem oder einem in der Natur sichtbare morphologische Unter- 
schied mangelt. Ja, es wird sogar wahrscheinlich, dass die weit- 
verbreiteten »Arten» in verschiedenen Gebieten zufolge von crossing- 
over nicht ganz isogenotypisch sein kénnen. Eine Ausnahme dieser Regel 
sollte die Agamospezies Antennaria alpina sein. THORE FRIES (1919, 
S. 184) glaubt die grénlandischen Arten A. intermedia Pors. und 
glabrata Pors. in Schweden gefunden zu haben, wiahrend sie in den 
Zwischengebieten gar nicht vorkommen sollten. Sollte es sich hier um 
parallel entstandene, genotypisch identische Kleinspezies handeln? 
Nach dem hervorragenden Kenner der Flora Schwedens, Dr. N. SYLVEN 
in Sval6f, sind sie allerdings als parallele Variationen zu deuten, die aber 
sicher nicht identisch sind. Ubrigens sagt THORE FRIEs selbst (S. 189): 
»Die lapplandischen Exemplare (von A. glabrata) zeigen nur eine 
schwache Andeutung der Reduktion der Kérbchenanzahl; die Bliiten- 
standsachseln und Deckblatter sind schwach haarig». Dr. SYLVEN hebt 
auch hervor, dass es alfe Uberginge von reiner alpina bis zu dieser 
Variation geben diirfte. Aber auch falls sie genotypisch identisch 
sind, braucht dies doch notwendig nicht meiner Theorie zu wider- 
sprechen. 

Woher kommt es, dass einige dieser Kleinspezies gleichwie erstarrt 

















AKE GUSTAFSSON 





78 





sind, wdhrend andere sich in einer intensiven Mutatonsperiode befin- 
den? Zur letzteren Gruppe gehéren z. B. die obenerwahnten Rigida in 
Schweden, Hieracium gothicum mit den Reprasentanten gothicum, 
gothiciforme, pelagiarum u. a. im siidwestlichen Smaland. Zur ersten 
Kategorie gehéren vielleicht die zwei Hieracium-»Arten» acrifolium und 
lineatum. Von den 15 schwedischen Alchemilla-»Arten» ist keine in 
Fennoskandia endemisch, sondern alle sind in dieses Gebiet eingewan- 
dert (LINDBERG, 1909, S. 161). Die Taraxacum-Gruppe Erythrosperma 
hat ihre Hauptverbreitung im siidlichen und _ siidéstlichen Europa 
(DAHLSTEDT, 1921, S. 41), von hier strahlen »Arten» aus, teils siidost- 
warts nach Klein-Asien, teils nord- und westwarts. Diese »Arten» 
haben hier wahrscheinlichst keine neuen Reprasentanten erzeugt, son- 
dern sind wohl alle hierher eingewandert. Dasselbe diirfte auch fiir 
die Dissimilia- und Palustria-Gruppen gelten. — T. rubicundum Dr. 
ist ausserhalb Skandinavien nur aus Osterreich bekannt, hat aber ohne 
Zweifel eine gréssere Verbreitung im 6stlichen und mittleren Europa. 
Ausserhalb unseres Floragebietes gibt es in Europa viele nahever- 
wandte Formen (DAHLSTEDT, 1920, S. 53). U. s. w. 

Mit dem Fehlgehen der Chromatiden entsteht augenblicklich Ho- 
mozygotie betreffs der dort gelegenen Gene. Auch durch crossing-over 
wird Homozygotie in bezug auf einzelne Faktoren erreicht. Es ist des- 
halb als selbstverstandlich zu erachten, dass in dem Bildungsherd eines 
Formenkreises die. »Mutabilitat» bedeutend grésser sein soll als in der 
Peripherie. Die in einigen Faktoren homozygotisierten »Mutanten» wer- 
den bei der Wanderung durch andauerndes »Mutieren» immer homozy- 
gotischer: Zuerst kann ein Chromosomenpaar ganz homolog werden, 
dann ein zweites, spater ein drittes u. s. w. Diese Erklarung ist jedenfalls 
fiir gewisse Tatsachen ohne weiteres giiltig. Auch besitzen die ver- 
schiedenen Ausgangsformen selbstverstindlich einen héchst ungleichen 
Grad von Heterozygotie und méglicher Geminibildung, die eine friihere 
oder spitere Erldschung der »Mutabilitat» bedingen. 

Es ist zu erwarten, dass man durch intensive zytologische Studien 
die dltesten Reprdsentanten eines Formenkreises entdecken wird. Man 
kann nimlich postulieren, dass die Assoziationen und Gemini gerade 
bei jenen Biotypen starker ausgepragt sind, die in den sich bindenden 
Chromosomen totalhomozygotisch sind. Und diese Formen ihrerseits 
sind der ersten Erklarungsweise gemass gerade die sekundar entstande- 
nen. Die Paarung der Chromosomen beim Tararacum- (und Antenna- 
ria-) Typus ist freilich, wie ich gezeigt habe, in der Diakinese der 
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E. M. Z. meistens oder zum Teil aufgehoben, aber diese Tendenz macht 
sich wahrend der Metaphase stark geltend. 

Eine der interessantesten Erscheinungen in der Pflanzengeographie 
ist das eigentiimliche Vorkommen von Antennaria alpina C, weil ja das 
Weibchen totalparthenogenetisch ist. Manche Hypothesen sind auf- 
gestellt worden, um es zu erklaren, aber simtliche sind nichts als blosse 
Hypothesen. JUEL glaubte, die (’-Exemplare seien als »Atavismen» zu 
betrachten, aus einer Zeit stammend, wo A. alpina nicht apogam war. 
Der O-Typus ist nach JUEL ausgestorben, aber dann und wann trifft 
ein Riickschlag ein, und es entsteht ein (’-Individuum. FRIES dagegen 
glaubt (1919, S. 191), dass »die mannliche Form in der mecklenburgo- 
glazialen Flora wahrend der Eiszeit eingegangen sein kann», und dass 
sie sich danach rein vegetativ verbreitet hat. Fiir A. intermedia nimmt 
er an, dass sie »unter gewissen Umstanden gezwungen werden kann, 
Samen zu erzeugen» (S. 192). Vielleicht kann das auch fiir A. alpina ¢ 
zutreffen. 

Meiner Meinung nach liegt nun diese Sache sehr einfach. Nach 
JUELs Untersuchungen sollte A. alpina freilich tetraploid sein, aber 
schon HOLMGREN (1919, S. 91) hat gefunden, dass JUELs Deutung seiner 
eigenen Funde sehr unsicher ist. Aus den Bildern 25 a—c kann man 
eher auf eine Zahl von ungefahr 80 schliessen. Dr. B. BERGMAN in 
Stockholm, der mit mehreren Apomiktenfragen arbeitet, hat mir 
freundlichst mitgeteilt, dass A. alpina hexaploid ist. 

Wahrscheinlich ist A. alpina einmal durch Verdoppelung der Chro- 
mosomenzahl, wie so viele andere Apomikten, entstanden (vgl. auch 
JUELs Deutung von ihr als eine Hybride!). Jedenfalls zeigt die hexa- 
ploide Zahl, dass die Geschlechtschromosomen mehrmals vertreten sein 
miissen. Die »Dosierung» von X (und Y) in Beziehung zu den Autosomen 
muss dann so auftreten, dass ein Weibchen (trotz der vielleicht ver- 
doppelten Zahl) auch theoretisch realisiert werden kann. Bei der An- 
nahme einer Verdoppelung der Chromosomenzahl ist dies in einer tetra- 
ploiden Form kaum méglich, falls das Weibchen auch Y-Chromoso- 
men enthalten soll, wohl dagegen in einer alloploiden tetraploiden und 
in einer allo- oder autoploiden hexaploiden Form. Das Weibchen wirde 
in diesen Fallen die Zusammensetzungen AAAAXXYY, AAAAXXXY, 
AAAAAAXXXXYY, AAAAAAXXXXXY haben kénnen. Im ersten Fall 
sollte ein Hermaphrodit entstehen, in den anderen wohl Weibchen. Fir 
den folgenden Schluss ist es nicht notwendig eine Verdoppelung der 
Zahl anzunehmen, aber ich will doch hervorheben, dass alles fiir eine 
solche spricht. Die Daten erklaren sich in einer hexaploiden Form von 
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selbst, wenn man nur das Vorkommen von wenigstens einem Y-Chro- 
mosom annimmt. 

Nehmen wir an, wir hatten ein Weibchen von der Zusammenset- 
zung AAAAAAXXXXYY (also eine Form mit verdoppelter Zahl) vor 
uns. Wenn sich nun Gemini in den E. M. Z. bilden, kénnen diese so- 
wohl AA, XX, YY als auch AA, XY (wegen der Homologie dieser letzten 
Chromosomen) sein. Beim Fehlgehen in der »pseudohomotypischen» 
Meta- und Anaphase wiirden allmahlich folgende Biotypen entstehen 
k6nnen: 


AAAAAAXXXXXY AAAAAAXXXYYY 

AAAAAAXXXXXX AAAAAAXXYYYY 
(AAAAAAXYYYYY) 
(AAAAAAYYYYYY) 


1 und 2 werden Weibchen, 3 und 4 sogenannte Mannchen (eigent- 
lich, wie unten mitgeteilt wird, Intersexe), 5 und 6 reine Mannchen 
sein. Die beiden letzteren werden wohl niemals in der Natur ange- 
troffen. Die Intersexe k6énnen natiirlich auch realisiert und in ihrer 
Anzahl vermehrt werden, falls ein Austausch zwischen X und Y statt- 
findet. 

Und nun zeigt die Erfahrung, dass es mehrere Grade von Inter- 
sexualitat gibt und dass niemand reine Mdnnchen angetroffen hat. 
Ohne Zweifel ist dies eine Stiitze fiir meine Theorie. Wie bekannt 
bestehen zwischen A. alpina Q und © dieselben Unterschiede wie zwi- 
schen A. dioicaQ und © (Fries, 1919, S. 183). Das gewéhnliche 
A. alpina CG ist im Gegensatz zum Weibchen nicht reingeschlechtlich: 
die Bliiten enthalten immer ein, wenn auch steriles Pistill (NEUMAN, 
1901). JUEL erwahnt und bildet eine abweichende Bliite von einem 
O-Individuum ab. Sie war wohl »miannlich», besass aber kleinere 
Staubblatter als das typische Mannchen, die Bliitenkrone war schmialer 
und weniger tief gelappt, die Pappushaare in der Spitze unbedeutend 
erweitert und der erweiterte Teil am Rand mit Stacheln versehen, 
besass also kombinierte sekundare Geschlechtsmerkmale von Q- und 
of -Natur. A. intermedia besitzt in einigen Charakteren ausgepragten 
C'-Habitus, simtliche eingesammelten Exemplare sind jedoch laut 
Fries (S. 185) Weibchen, »die freilich eine abnorm spate Bliitezeit und 
spaten Samenansatz aufzuweisen haben, aber jedenfalls nach PORSILD 
wihrend giinstiger Jahre keimfahige Samen erzeugen. Vieles deutet 
auf eine gewisse Abnormitat der A. intermedia hin, was vielleicht von 
einem eigentiimlichen Geschlechtscharakter verursacht sein kann». 
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Fiir diese Erklarungsweise spricht auch, dass A. alpina G schon 
von FRiEs fiir 23 Standorte des skandinavischen Hochgebirgsgebietes 
angegeben wird. Aus Grénland ist es nicht bekannt. Natirlich kann 
das davon abhingen, dass die Agamospezies A. alpina in Grénland und 
in Skandinavien nicht isogenotypisch sind. A. alpina ist in Europa 
hochgradig polymorph. Folgende systematische Aberranten werden 
schon von FRIES erwahnt: var. canescens, var. simplex, f. rosea, var. 
glabrata, var. intermedia, alpina G (die gew6hnliche und die von JUEL 
beschriebene Form). ‘Ja, Dr. SYLVEN halt es nicht fiir unwahrschein- 
lich, dass die Spezies hier ihre grésste Mannigfaltigkeit besitzt. Gerade 
deshalb ist es denkbar, dass die grénlandischen Biotypen keine Y- 
reichen Formen enthalten, die s. g. Mannchen produzieren kénnen ’. 

Sehr interessant ist es, dass Taraxacum Nordstedtii DT. eine auto- 
ploide, hexaploide Spezies mit grosser Verbreitung in den Atlantischen 
Gebieten Europas bildet und ausserdem nur Weibchen enthalt. Auch 
hier gibt es aber »Intersexen». Die folgende Reihe von Abnormitaten 
ist beobachtet worden: 1) Keine Pollenfacher werden gebildet, 2) es 
gibt Pollenfacher, aber die P. M. Z. degenerieren friih, 3) die P.M. Z. 
zeigen eine normale Meiosis mit bis zu 24 Gemini aber die Tetraden 
werden desorganisiert. Bei Taraxacum muss eine Formenbildung 
durch Pseudomutation in der E. M. Z. stattfinden, und damit tiberein- 
stimmend zeigt T. Nordstedtii wenigstens in der Metaphase Gemini. 
Diese parallelen Reihen in Taraxacum und Antennaria miissen mehr als 
blosse Zufalligkeiten sein. 


Dieser kleine Uberblick iiber einige Apomiktenfragen ist natiirlich 
sehr fragmentarisch, und es kénnen vielleicht auch Einwande gegen 
diese Theorie gemacht worden. Die oben diskutierten Tatsachen 
diirften jedoch nur durch sie ihre Erklarung bekommen, und es scheint 
mir, als ob die Theorie durch ihre Einfachheit etwas Bestechendes dar- 
bietet. Weitere zytologische und experimentelle Untersuchungen miis- 
sen ihre Tragweite bestatigen oder verneinen. Die TACKHOLMsche und 
die Kreuzungstheorie in ihrer alten Fassung diirften jedoch ausser Spiel 
gesetzt sein. 

Herrn Professor O. ROSENBERG, Stockholm, Herrn Dr. N. SYLVEN, 
Svalof, Herrn Dr. K. MATHER, Svaléf, und Herrn Dr. B. BERGMAN, 


1 Nachdem dies geschrieben wurde, habe ich zufalligerweise eine kurze Angabe 
in »Botaniska Notiser» 1887, S. 150 gefunden, wo A. alpina CO auch fiir Grénland 
angegeben wird. 
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Stockholm, sage ich meinen herzlichsten Dank fiir viele wertvolle Dis- 


kussionen. 
Svalof, den 19. Januar 1934. 


SUMMARY. 
The origin of new forms in totally apomictic forms. 


1. It is shown that the formation of new biotypes in »totally apo- 
mictic forms» cannot take place by »loss mutations» or »secondary 
crossings». 

2. Restitution nuclei in the E.M.C. of Taraxacum-biotypes are 
described. 

3. A so-called pseudohomotypic division is described. The chro- 
mosomes of the (semi-)heterotypic metaphase wander to the middle of 
the E.M.C., where they first form a clump of elements, which are 
difficult to distinguish, then orientate themselves in the same plane and 
form a homotypic plate with chromosomes resembling those of the 
heterotypic division. 

4. In the heterotypic metaphases of the E. M. C. gemini are formed 
in different numbers but usually not at diakinesis. This is due to a 
suppressing of the forces of attraction in prophase and diakinesis. At 
metaphase the suppression ceases, and »gemini» are formed. 

5. In the pseudohomotypic division it may happen, when gemini 
are formed, that the two chromatids of one chromosome pass to the 
same pole. 

6. When gemini arise at prophase and diakinesis, the chance of 
formation of new biotypes appears to be increased as a result of 
crossing-over. 

7. The theory explains the following cases: 

that the »formz apomicte» of the parthenogenetic populations 
differ from each other by many characters; 

that the so-called mutations in Hieracium and Taraxacum do not 
arise in the different distribution areas of the mother biotypes; 

that in different distribution areas the »forme apomicte» have 
unequally high »mutation frequences»; 

that Antennaria alpina CG arises, in spite of the females being to- 
tally parthenogenetic, by the pairing of X and Y and the wrong distri- 
bution of chromatids in the pseudohomotypic division or by crossing- 
over at prophase. 
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CHROMOSOME FRAGMENTATION IN A 
CREPIS HYBRID 


BY ARNE MUNTZING 


SVALOF, SWEDEN 





INTRODUCTION. 


> a stay at the College of Agriculture, University of Califor- 
nia, Berkeley, the present writer had opportunity to do some 
cytological work on a Crepis hybrid grown in the cultures of Professor 
E. B. Bascock*. As the hybrid in question, Crepis divaricata LOWE 
C. dioscoridis L. showed some unusual features at meiosis the obser- 
vations made may be briefly reported and discussed. 

Meiosis was studied in pollen mother cells and exclusively in aceto- 
carmine preparations. Those were made, in part directly from fresh 
material, in part from buds fixed in acetic alcohol according to the 
method of HOLLINGSHEAD (1930). 

Crepis divaricata and dioscoridis have both the haploid chromo- 
some number 4 (cf. BABCOCK and CAMERON 1934) which is the most 
frequent chromosome number in Crepis. The two species, however, 
belong to different subgenera, divaricata is a member of the Bark- 
hausia group, dioscoridis belongs to Eucrepis (cf. BABCOCcK and 
CAMERON 1934). 

Seven F,-plants and a number of plants from each parent species 
were available for study. The F,-generation was apparently uniform 
and was well developed. Evidently, judging from morphology, fertility 
and chromosome behaviour all F,-plants were the result of successful 
cross pollination. 


CYTOLOGICAL OBSERVATIONS. 


At first metaphase the hybrid showed a variable number of bi- 
valents and a corresponding number of univalents. In 57 metaphase 
groups studied, where the number of bivalents and univalents could be 


1 This stay was made possible by fellowships from the Swedish—American 
Foundation and the Kungl. Hvitfeldtska Stipendieinrattningen. I wish to express 
my sincere gratitude to Prof. E. B. Bascock, Prof. R. E. CLAUSEN and other members 
of the staff for working facilities and for valuable suggestions and criticism during 
the work, and to Mrs. G. MiinrzinG for excellent technical assistance. 
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distinguished the average number of bivalents was found to be 1,8, the 
extreme values being 0 and 4 bivalents. The frequency in the different 
classes was the following: 


Number of bivalents at I—M: .......... 0 1 2 3 4 
PE SNC REVA DACRE ANOVAECAS KORRES 5 21 17 8 6 


Figs. 1—5 show first metaphase groups with 0, 1, 2, 3, and 4 bi- 
valents respectively. 

In the parent species the same stage always showed 4 bivalents 
and no univalents. Only one single first metaphase in dioscoridis con- 
tained 3,, -+ 2,. Sixteen-other metaphase groups in the same species had 
all 4,. In divaricata 46 groups were examined, all showing 4,, (cf. 
figs. 47—50). 

The nature of the chromosome association at I—M cannot be well 
studied on aceto-carmine preparations. However, fig. 6 shows some 
cross shaped bivalents which are probably held together by interstitial 
chiasmata. In other cases the associations between the members of a 
bivalent at I—M are evidently terminal. 

The somatic chromosomes of divaricata and dioscoridis are mor- 
phologically different. Dr. CAMERON has kindly informed me that in 
general all 4 pairs of dioscoridis chromosomes are considerably larger 
than those of divaricata. In the so called B and D chromosomes this 
difference is accounted for entirely by the lengths of the distal arms. 
The A and C chromosomes, however, also show quite a noticeable 
increase in length of the proximal arms. 

Although somatically quite distinct those differences are not big 
enough to be detected at meiosis (compare figs. 47 and 49 which show 
first metaphases in dioscoridis and divaricata respectively). Differences 
in chromosome size at I—M were observed in the hybrid but it was 
impossible to identify the different chromosomes of the parent species. 

In other Crepis hybrids it has been possible to demonstrate (cf. 
AVERY 1930) that chromosome pairing is allosyndetic rather than auto- 
syndetic. Most probably, such is the case also in the present hybrid 
as both parent species are non-polyploid. Consequently, as the somatic 
chromosomes are different in divaricata and dioscoridis ‘structurally 
different chromosomes sometimes form bivalents in the hybrid. Fig. 7 
shows a first metaphase or commencing anaphase with one clear and 
two probable bivalents. The chromosomes in the latter ones have 
probably just separated. The bivalent in the middle has evidently been 
composed of two chromosomes of rather different size. 











< 
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Crepis divaricata X dioscoridis, F;. Figs. 1—13, first metaphase. Figs. 1—7, typical 
cells with different amount of pairing; fig. 1, 81; fig. 2, 1m + 6% fig. 3, 21+ 41; 
fig. 4, 3 + 21; fig. 5, 4n; fig. 6, 311 +- 21 (two bivalents cross shaped, probably inter- 
stitial chiasmata); fig. 7, probably 31+ 21. — Figs. 8—13, irregular metaphase 
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In the majority of cases the first metaphase configurations were 
quite easy to analyse and the number of bivalents and univalents 
corresponded to the somatic chromosome number 8. Sometimes, how- 
ever, first metaphase groups of more peculiar types were observed 
(figs. 8—13). Fig. 8 shows 4, and one additional fragment. Frag- 
ments may sometimes be observed already at diakinesis. Fig. 14 
represents a late diakinesis with 8, and one fragment which is not 
visibly attached to any of the chromosomes. Figs. 9—12 all show I—M 
groups containing more than 8 separate bodies. In fig. 9 there are 9 
bodies, 3 of which are connected to a chain. This chain is similar to a 
trivalent and cannot easily be interpreted as a bivalent. Fig. 10 shows 
a chromosome complement consisting of 7—11 separate bodies, in- 
cluding 1—3 fragments. Possibly some of the bodies are in some way 
connected with each other and only separated by very marked con- 
strictions. HOLLINGSHEAD (1930) has observed similar cases in the 
so called X-strain of Crepis capillaris. In fig. 11 9—10 bodies are to 
be seen. The two smallest ones either represent fragments or a uni- 
valent which has split already at this stage. In fig. 12 there are nine 
bodies, six of which are clear univalents. The remaining three may 
be interpreted in various ways. In fig. 13, finally, there are two clear 
bivalents and one clear univalent. The constitution of the remaining 
two bodies is uncertain. As the somatic number is 8 one of them should 
be a bivalent, the other one a univalent. Judging from their morpho- 
logy both of them might be bivalents but then the univalent is either 
ring-shaped or represented by the other body. If not a bivalent this 
body may be a rod lying in close connection with an extra fragment. 

From figs. 8—13 we may conclude that in a minority of cases first 
metaphase groups occur which contain other chromatin bodies than 
bivalents and univalents. In some cases those bodies are fragments. 

At first anaphase the undivided univalents and members of former 
bivalents may be distributed to the poles without complications. Fig. 
16 shows a 4—4, fig. 15 a 5—3 distribution and in fig. 17 there are 6 
chromosomes at one pole and 2 at the other one. In this hybrid divi- 
sions of univalents at I—A seems to be rare and only a few such cases, 
as in fig. 25, were observed. — Fig. 18 probably represents a 4—+4 
distribution in which one chromosome has split into two halves, both 
being at the same pole. 





groups; fig. 8, 411 + 1 fragment; fig. 9, »chain» of 3 chromosomes, 9 chromatin bodies 

in the cell; fig. 10, 7—11 separate bodies, probably some fragments; fig. 11, 9—10 

separate bodies; fig. 12, 9 chromatin bodies; fig. 18, probably 31 + 21+ 1 fragment. 
Fig. 14, late diakinesis, 81 + 1 fragment. — X 1300. 
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The »clean» separations just described were less frequent in this 
hybrid than »unclean» first ana- and telophases characterized by chro- 
matin bridges and fragments between the anaphase groups (figs. 19— 
29). Typical chromatin bridges are represented in figs. 22—25. As a 
rule only one bridge in each cell could be observed, but sometimes 
more than one may be present (fig. 24). Fig. 19 shows an earlier stage 
and the beginning of a bridge. The Z-shaped configuration in the 
centre will no doubt at later stages give rise to a typical bridge. Fig. 20 
also shows a relatively early stage, where the chromatin connection 
between the anaphase groups has not yet become attenuated. In fig. 21 
the chromatin bridge consists of one unbroken part to the left and two 
separated arms to the right. Between I—A and interphase the bridge 
breaks but in telophase the connection may still persist (fig. 29). 

Breakage of the bridge may give rise to fragments of different size 
(figs. 24, 26, 28). However, fragments are formed also in another way. 
Repeatedly round fragments were observed close by or near the middle 
of the bridge but distinctly separate from it. Figs. 22 and 23 are 
typical. Fragments of the same type are to be seen in figs. 21 and 25, 
probably also in figs. 20, 24 and 27. 

In some cases the total number of chromosomes and fragments 
could be counted at first anaphase. Fig. 26, for instance, shows 11 
different bodies two of which are clear fragments. The third body 
between the poles might be one half of a divided univalent but is 
probably a big fragment. At each pole there are 4 chromosomes. In 
fig. 21 there is to the left of the bridge configuration one fragment and 
to the right 7 separate bodies, probably representing five undivided 
and one divided chromosome. In fig. 20 there are six undivided chro- 
mosomes besides the bridge and a probable fragment just above the 
bridge. 

Crepis divaricata X dioscoridis, F; (continued). Figs. 15—28, first anaphase. Figs. 
15—17, regular separation: fig. 16, distribution 4—4; fig. 15, distribution 5—3; fig. 17, 
distribution 6—2. Fig. 18, distribution 3 + 7/2 — 4. — Figs. 19—27, »unclean» sepa- 
ration, formation of chromatin bridges and fragments. Fig. 19, Z-shaped configura- 
tion, the beginning of a chromatin bridge; fig. 20, early chromatin bridge between 
the poles, on the bridge probably a fragment; fig. 21, chromatin bridge consisting 
of one unbroken strand and two separated arms, to the left of this bridge one frag- 
ment, to the right the distribution 3—2-+ °/2; fig. 22, thin bridge and fragment 
near the bridge; fig. 23, bridge and fragment as in fig. 22, one univalent or half 
univalent eliminated; fig. 24, two chromatin bridges, formation of fragments by 
breakage; fig. 25, small fragment close by a bridge, division of one univalent; fig. 26, 
11 different bodies, some of which are fragments, fig. 27, 1—2 fragments between 


the anaphase groups. Fig. 28, late anaphase, fragments and indication of an 
earlier bridge. — > 1300. 
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At interphase all chromatin bridges have disappeared but eliminated 
chromatin bodies are frequently found between the two interphase 
nuclei (figs. 30—32). The number of eliminated bodies at interphase 
was determined in 108 pollen mother cells. The following frequencies 
were obtained: 


Number of chromatin bodies: ....... «ee & 2s 
oe . dL 44 25 
The average number is 1,1. 


In the parent species no eliminated bodies are found at interphase. 
In divaricata 100 pollen mother cells at this stage showed quite clean 
separation and the same thing was observed in 20 cells of dioscoridis. 

The eliminated bodies were generally small and in most cases they 
undoubtedly represent fragments and not entire or half chromosomes. 
In fig. 30 an exceptional case is seen, where probably a whole chro- 
mosome has been left between the poles. As the chromosome distribu- 
tion is sometimes rather unequal the interphase nuclei may sometimes 
differ considerably in size (fig. 31). 

Fragments may be seen also in the second division as for instance 
in fig. 33, which represents a second metaphase in side view. Fig. 34 
is probably a second metaphase in polar view, showing two groups 
of four chromosomes and two additional fragments. Fig. 35 shows a 
more irregular second metaphase with three different chromosome 
groups. In one of them there is a big loop-shaped chromosome. The 
apparent constriclions on this chromosome probably represent trans- 
verse divisions between chromomeres and not spindle fiber attachments. 


Crepis divaricata X dioscoridis, F, (continued). Fig. 29, first telophase, unbroken 
bridge and eliminated fragment. — Figs. 30—32, interphase; fig. 30, probably an 
entire chromosome eliminated; fig. 31, one fragment eliminated, daughter nuclei of 
unequal size; fig. 32, 2 eliminated fragments of different size. — Figs. 33—35, 
second metaphase; fig. 33, side view with two fragments; fig. 34, polar view, two 
groups of 4 chromosomes and 2 fragments; fig. 35, irregular II-—M, in one of the 
three groups a long bent chromosome. — Figs. 36—44, second anaphase; fig. 36, 
two long chromosomes, forming bridges between the anaphase groups, normal chro- 
mosomes and fragments; figs. 37—38, one chromatin bridge of the same type as in 
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fig. 36; figs. 39—41, relatively regular second anaphases; fig. 39, distribution 1 
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fig. 40, distribution 7 -- 3 +73 fig. 41, one chromosome undivided, eliminated in the 
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first division, the other chromosomes in two groups with the distribution ; 
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resp., in the latter group 2 fragments; figs. 42—44, irregular second anaphases; fig. 42, 
16 chromosomes + one fragment; fig. 43, 16 chromosomes, no fragment. — X 1300. 
Hereditas XIX. 20 
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Such transverse divisions may occasionally be obtained after pressure 
in older aceto-carmine preparations (BELLING 1926). There is reason 
to suppose that this loop-shaped chromosome corresponds to the 
chromatin bridges seen at I—A. If that is true, the long chromosome 
in this case has not been stretched out between the poles but has been 
included without breakage in one of the interphase nuclei. This hypo- 
thesis is strengthened by the fact that chromatin bridges in relatively 
low frequency also occur at second anaphase. 

Such cases are represented by figs. 36—38. In fig. 36 there are 
two bridges, in figs. 37—-38 one bridge in each cell. All these bridges 
connect the two II—A groups which came from the same metaphase 
group. The shape of the bridges in fig. 36 strongly suggests that they 
are long chromosomes with two subterminal spindle fiber attachments. 
— In fig. 36 there is a total of more than 16 bodies some of which 
are evidently fragments. In fig. 38 there is also a small fragment. It 
will be noticed that these fragments are not lying close by the bridges 
as was found to be characteristic of bridges and fragments at I—A. — 
The bridges occurring at II—A may sometimes persist till II—T as is 
evident from fig. 45. 

The second divisions show all gradations between rather good 
regularity and extreme irregularity. Figs. 39—41 show fairly regular 
second anaphases. In fig. 39 the chromosome distribution is evidently 
i In fig. 40 two chromosomes are at a different level from the 
other chromosomes and consequently there are three groups with the 








i atl 4 3 1 i : 
distributions 3 and 1 In fig. 41 one chromosome has evidently 
been eliminated in the first division and has not divided. The remain- 
, : 2 2) 
ing chromosomes‘are in two groups with the distribution 9 and 5" In 


the five groups there are two fragments. Their position indicates that 
they have arisen from one original fragment which has divided. 

Figs. 42—44 show irregular second anaphases with no clear chro- 
mosome groups. In fig. 42 there are altogether 16 chromosomes + 1 
fragment, in fig. 43 16 chromosomes but no fragment. Fig. 44 probably 
contains 14 normal chromosomes, 2 fragments of different size and 
one long chromosome at 12 o'clock. This chromosome has probably 
two spindle fiber insertions and is of the same type as the chromatin 
bridges in figs. 36—38, described above. 

On account of the irregularities in the first and second divisions 
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the second telophase nuclei are quite variable in number and size. 
Often more than four nuclei are formed (figs. 45—46). The number 
of II—T nuclei was counted in 204 pollen mother cells. The average 
number was found to be 6,2 and the frequencies in the different classes 
were the following: 


Number of cells: ............ 4 5 6 7) 8 9 10 
PES GneKdhet ar ieeesen as 33 40 38 50 30 9 4 


The average number of cells at the tetrad stage was found to be 
4.14 and is consequently lower than the average number of II—T nuclei. 
This is due to the fact thaf one tetrad cell may contain more than one 
nucleus. Pentads and hexads were frequent, however, as shown in the 
following count of 300 pollen mother cells at the tetrad stage: 


Number of cells: .......... 2 8 4 5 6 
oe (nee dpees vax: — 1 2 201 82 14 





Crepis divaricata aie dioscoridis, F; (continued). Fig. 44, second anaphase, probably 

14 normal chromosomes, 2 fragments of different size and one long chromosome 

with two spindle fiber attachments. Figs. 45—46, second telophases, in fig. 45 a 

connection between two nuclei, probably resulting from a chromatin bridge at 
II—A. — X 1300. 


In this hybrid, in contrast to the Crepis hybrids studied by AVERY 
(1930), practically no dyads are formed. This is probably connected 
with the fact that in the present hybrid division of univalents is rare 
in the first division. In the parent species the divisions are regular 
(figs. 47—53) and practically only regular tetrads are formed. One 
hundred tetrads in dioscoridis were examined and had all 4 cells. In 
divaricata 99 cells were regular and one single cell was a triad. 

The absence of dyads in the pollen probably accounts for part of 
the pollen sterility observed in the hybrid. No thorough study of 
sterility in the hybrid was made but some samples of pollen stained 
with aceto-carmine showed practically only shrivelled grains. As the 
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hybrids were examined in winter time (February) and were grown 
under green house conditions, fertility may be better under better en- 
vironmental conditions. Of the parent species, examined at the same 
time, divaricata showed a high percentage of abortive pollen. The 
average value from five plants was 46 per cent apparently good grains, 
the extreme values being 36 and 58. One dioscoridis plant had. 81 per 
cent good pollen. — Female fertility was not studied in the hybrid 
but may be better than on the male side. 


DISCUSSION AND INTERPRETATION. 


In contrast to the parent species which regularly show 4,, at I—M 
the hybrid divaricata X dioscoridis has variable chromosome pairing, 





=~, 


ge yy, Me 


a ies, oni 
Figs. 47—53, meiotic divisions in Crepis dioscoridis and divaricata. Fig. 47, I—M in 
C. dioscoridis, polar view, 41; figs. 48—53, C. divaricata. Fig. 48, diakinesis showing 
41, with interstitial chiasmata; fig. 49, I—M, polar view, 411; fig. 50, I—M, side view, 
bic ae at ais 
4u1; fig. 51, I—A, distribution 4—4; fig. 52, early. II—A, distribution atG fig. 53, 


regular II—A. — X 1300. 


i. e. a certain amount of non-conjunction. Variable pairing at I—M 
has previously been observed in several other Crepis hybrids, e. g. in 
the material studied by BABCOCK and CLAUSEN (1929), HOLLINGSHEAD 
(1930) and AvERY (1930). ; 

The rather irregular meiotic divisions and the high degree of 
sterility in the hybrid C. divaricata X dioscoridis is in good agreement 
with the taxonomic relationship of the two species. C. divaricata be- 
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longs to subgenus Barkhausia, C. dioscoridis to another subgenus, 
Eucrepis. On the other hand chromosome pairing at I—M is frequent 
enough to demonstrate a certain degree of genotypical similarity bet- 
ween those subgenera. The degree of chromosome pairing and fre- 
quency of irregularities in divaricata ‘X dioscoridis are similar to those 
of the hybrid Crepis taraxacifolia X tectorum studied by BABCOCK and 
CLAUSEN (1929). Those species also belong to different subgenera, 
taraxacifolia to Barkhausia, tectorum to Eucrepis. 

Partial failure of chromosome conjugation in species hybrids is in 
most cases assumed to be due either to genic dissimilarity all along the 
chromosomes or to structural dissimilarity or to both circumstances in 
co-operation. — In the present hybrid there is with certainty a certain 
amount of structural dissimilarity as the genoms of the parent species 
are morphologically somewhat different. However, since as many as 
4 bivalents are often formed in the hybrid, the pairing chromosomes are 
probably partially homologous. The meiotic behaviour after I—M 
strongly indicates that in the chromosomes some segments are homo- 
logous, others non-homologous. From her studies on meiosis in certain 
Crepis hybrids AvERY (1930) concludes (1. c. pp. 161—164) that pairing 
between morphologically dissimilar chromosomes is due to presence 
of homologous segments which are still left after series of transforma- 
tional processes. Such processes which induce changes in chromosome 
morphology as well as in chromosome number have no doubt been at 
work in the genus Crepis (cf. HOLLINGSHEAD and BABCOCK 1930 and 
BABCOCK and NAVASHIN 1930). 

Chromosome bridges at I—A are frequent in the hybrid divaricata 
X dioscoridis but were not observed in the parent species. Those 
bridges are formed by bivalents or chromatin bodies similar to bi- 
valents, which separate with difficulty. Finally, before. interphase, the 
chromosome bridges disrupt and by this disruption fragments may 
arise. But other kinds of fragments are frequently seen near the 
bridges before their breakage. Bridges and small fragments near the 
bridges were so often observed that it is probable that they arise due to 
some common cause. The most probable explanation is that the 
pairing chromosomes are segmentally homologous and that crossing 
over may occur in such segments. If the segments have a somewhat 
different position in the two chromosomes the result of crossing over 
will be simultaneous formation of fragments and long chromatids. 
Some different possibilities may be discussed. 

1) The pairing chromosomes have the constitution 1—2—3 and 
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Diagrams I—-IV. Different ways of simultaneous formation of long chromatids with 
double attachment and fragments with no attachment constriction. — Diagram I, 
the chromosomes have one lerminal segment (2—3) in common, which is inverted 
with respect to the spindle fiber attachment. — Diagram II, the segments are not 
terminal but have a different position in the two chromosomes. As in diagram I 
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2—3—4 respectively. The spindle fiber attachments are between 1 and 
2 in one chromosome and between 3 and 4 in the other one as shown 
in diagram Ia. Comparing the two chromosomes the homologous 
segment 2-—3 is inverted with respect to the spindle fiber attachment. 
If crossing over occurs in the segment 2—3 (diagram I[ 6) the following 
chromatids are formed: two chromatids of normal length and with 
one spindle fiber attachment (1—2—3 and 2—3—4), one long chro- 
matid with double attachment (1—2 4) and one fragment with 
no spindle fiber attachment (2—3). The long chromatid will give the 
bridge at I—A, the chromatids of normal length will separate and the 
fragment will be set free.’ In most cases, however, it will be situated 
near the bridge (figs. 22—23 are rather typical). 

2) Fragments with no attachment and long chromatids with double 
attachment may arise even if the homologous segments are not ter- 
minal. It is enough if they have a somewhat different position in the 
two chromosomes and the spindle fiber attachments are on different 
sides of the segments as in diagram II. If the chromosomes have the 
constitution 1—2—3—4 and 5— 6, crossing over in the segment 
2—3 will give four chromatids with the constitution 3—4, 
5—2—3—6, 5—2—3—4 (double attachment) and 1—2—3—6 (no 
attachment). The behaviour at I—A will be the same as in case 1). 

Diagrams I and II are made up according to BELLING’s theory of 
cytological crossing over (BELLING 1931 a, 1931 b, 1933). In principle, 
however, the same result would be obtained on basis of the other 
current crossing over theories (cf. DARLINGTON 1932 and SAx 1932). 

Another possibility of simultaneous formation of double attach- 
ment chromosomes and fragments is represented by diagram IV. 
According to BELLING new connecting fibers between the chromioles 
are formed at late pachytene. If, at a point of crossing over, 
the new connections occasionally lead to new chromatids of the type 
illustrated in diagram IV the result also in this case will be a long 
chromatid with double attachment (1—2—2—4) and a fragment with- 
out attachment (3—3). As before it is assumed that the two chromo- 
somes are homologous only in the segment 2—3. This explanation, 
however, can not be applied to the present case, as chromosome bridges 
and fragments are found only in the hybrid, not in the parent Species. 




















the “spindle fiber attachments are on different sides of the segment. — Diagram III, 
as diagram II but the spindle fiber attachments on the same side in relation to the 
homologous segment. — Diagram IV, long chromatid with double attachment and 
fragment formed by exceptional direction of the new connections between the 
chromioles. 
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According to diagram IV the exceptional crossing over suggested might 
occur equally often in the species as in the hybrid and that is not 
the case. 

The explanation of the »unclean» separation at I—A in the hybrid 
C. divaricata X dioscoridis as being due to crossing over between homo- 
logous segments with different position is strongly supported by 
Mc CLINTOCK’s investigations in Zea mays (Mc CLINTOCK 1933). In one 
case of inversion long chromatids and fragments were formed after 
crossing over. The appearance of I—A in this case is exactly of the 
same type as in the present Crepis hybrid. 

Chromosomes with double attachment have also been produced 
by radiation. MATHER and STONE (1933) observed such chromosomes 
in somatic divisions of Crocus and Tulipa species shortly after X- 
radiation. When such chromosomes divide the two attachments on 
each chromatid may go to the same pole, giving perfect separation of 
the daughter chromosomes. Equally often, however, the two attach- 
ments on each chromatid may go to opposite poles. In such cases the 
chromosomes are drawn out and finally disrupt. 

Double attachment chromosomes also have been observed at 
meiosis in Nicotiana tabacum in progenies from X-rayed plants (GOoD- 
SPEED and AVERY 1933). In »deformed» plants two »F»chromosomes 
are attached and fail to disjoin at I—A (1. c. p. 510). At I—T a 
chromatin bridge is often formed. Sometimes the F’s fail to reach 
either pole and lag between the daughter nuclei. At other times the 
entire product of attachment goes to one pole, or rarely, the attach- 
ment breaks at I—T. In the Crepis hybrid under discussion breakage 
at I—T on the contrary seems to be the rule as no interphases or 
second metaphases were observed to be connected by chromatin 
bridges. 

Cases of simultaneous formation of fragments and long chromatids 
in species hybrids have not previously been clearly described. Prob- 
ably, however, such cases are not very rare. In another Crepis hybrid, 
capillaris X tectorum, HOLLINGSHEAD (1930) mentions that an »un- 
clean» separation of partners of bivalents not seldom takes place. This. 
involves extreme attenuation of anaphase chromosomes which some- 
times results in fragmentation. In Crepis capillaris X leontodontoides 
AVERY (1930) has also observed fragmentation of chromosomes at first 
anaphase. 

In a Nicotiana hybrid studied by the present writer (N. bonariense 
X Langsdorfii, unpublished data) the situation is very much the same 
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as in Crepis divaricata X dioscoridis. Chromosome bridges are fre- 
quent at I—A and fragments are present both before and after disrup- 
tion of the bridges. 

A further case is afforded by a species hybrid in the genus Hemi- 
zonia. Dr. JENS CLAUSEN has kindly informed me that in the hybrid 
Hemizonia virgata X heermannii chromatin bridges and fragments are 
frequent at first anaphase. 

In her paper of 1933 Mc CLINTOCK describes numerous cases of 
non-homologous association at pachytene. Those associations seldom 
persist to diakinesis and metaphase but nevertheless according to this 
author, altered chromosomes and fragments may be the result of non- 
homologous association. The question may therefore be raised whether 
such non-homologous association occurs also in the Crepis hybrid 
studied. Indications in favour of such an assumption are the occasional 
presence of fragments already at diakinesis and first metaphase (figs. 8 
and 14) and the cases of peculiar first metaphase arrangements 
described above (p. 287). There is also some other evidence that non- 
homologous association sometimes may occur in Crepis plants. NaAvaA- 
SHIN (1929, 1930) mentions the occurrence of fragments in plants of 
Crepis tectorum and C. capillaris. Fragments were also observed in 
the progeny of triploid tectorum (NAVASHIN 1929). In the same species 
also ring-shaped chromosomes have been observed (NAVASHIN 1929). 
Those abnormalities may have arisen in somatic divisions but in the 
light of Mc CLINTOCK’s investigations it is more probable that the cause 
is non-homologous association at meiosis. 

In the present hybrid, however, the frequent occurrence of chro- 
matin bridges and fragments at I—A is too regular to be due simply 
to non-homologous association. As the frequency of bivalents is rela- 
tively high and net seldom all chromosomes are paired it is un- 
reasonable to assume that all pairing is non-homologous. As conse- 
quently homologous association must occur, it is very probable that 
new chromosome types arise by crossing over in homologous segments. 

It should be emphasized that an unlimited number of new chro- 
mosome types may arise by the mechanism at work in C. divaricata * 
dioscoridis (or a number only limited by the number of chromomeres). 
The long chromosomes with two attachments may break at any point 
between the spindle fiber insertions. As there are two spindle fiber 
attachments two of the resulting bodies have the possibility to persist. 
Certainly most of the resulting chromosome types will be lethal to the 
gametes carrying them but some of them will probably give viable 
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gametes. If the long chromatid in diagram I b breaks between the left 
spindle fiber attachment and point 2 or between the right spindle fiber 
attachment and point 3, chromosomes arise, which correspond to either 
of the parental chromosomes +a piece of the other chromosome, 
forming a terminal translocation. Such chromosomes with excess of 
chromatin probably give more viable gametes than deficient chromo- 
somes. — The variety of new chromosome types will be further in- 
creased due to the fact that crossing over may occur at any point in 
the homologous segments. 

It is conceivable that in other species hybrids the spindle fiber 
attachment may be on the same side in relation to the homologous 
segment. In such cases chromatids with double attachment are not 
formed but quite new chromosome types may nevertheless arise by 
crossing over. This is illustrated in diagram III. Crossing over in the 
segment 2—3 between the chromosomes 1—2—3—4 and 5—2—3—6 
will give two new chromosome types 1—2—3—6 and 5—2—3—4, both 
having one spindle fiber attachment. 

As progeny of C. divaricata X dioscoridis has not yet been studied 
it remains to be seen whether new chromosome types appear in later 
generations. However, there is evidence of this kind in other species 
crosses in Crepis. In F,-individuals of the cross Crepis capillaris 
aspera NAVASHIN (1927) observed structural changes of one of the 
capillaris chromosomes and concluded that this change had probably 
occurred at meiosis in the F,-hybrid. In a later paper (NAVASHIN 1933) 
the same author on basis of observations on Crepis material concludes 
that chromosomal rearrangements are highly increased in_ inter- 
specific hybrids and other cytologically unbalanced types. Finally, in 
a recent paper (1934), chiefly dealing with »regular amphiplasty» 
NAVASHIN also mentions several cases of »sporadic amphiplasty». In 
those cases morphologically and no doubt also structurally changed 
chromosomes were observed in the progeny of species crosses. Some 
of the new chromosomes were smaller than before, others bigger. 
Evidently such phenomena occur not infrequently in Crepis and prob- 
ably also in other genera. 

Therefore, species crosses may lead not only to new constellations 
of unaltered chromosomes but also to structurally changed chromo- 
some types. As the Crepis species, and plant species in general, differ 
not only in chromosome number but often in chromosome morphology 
such structural alterations are probably of evolutionary value. The 
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cytological observations described in this paper offer an explanation 
as to the possible mechanism of such chromosome alterations. 


SUMMARY. 


1) The F,-hybrid between the 4-paried species Crepis divaricata 
and dioscoridis shows variable chromosome pairing at first metaphase, 
0—4 bivalents being formed. 

2) At first anaphase some bivalents separate with difficulty, be- 
come drawn out and form chromatin bridges which break before inter- 
phase. , 

3) At first anaphase fragments are often found near the bridges. 
Other types of fragments are formed by breakage of the bridges. 

4) As is evident especially from second anaphase observations the 
chromatin bridges represent double attachment chromosomes. 

5) Simultaneous production of long chromatids with double attach- 
ment and fragments without attachment is probably caused by crossing 
over in homologous segments, if (a) the segments have a different 
position in the pairing chromosomes and (b) if the spindle fiber attach- 
ments are on different sides of the segment. 

6) Crossing over in species hybrids between homologous segments 
of structurally different chromosomes may give rise to a high number 
of new chromosome types, some of which are probably of evolutionary 
value. 

Svaléf, Cyto-genetic Department of the Swedish Seed Association, 
May 1934. 
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THE BEHAVIOUR OF MEIOTIC CHROMO- 
SOMES AFTER X-IRRADIATION 
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SVERIGES UTSADESFORENING, SVALOF, SWEDEN 


(Lecture delivered before Mendelska Sdllskapet, April 25, 1934) 





I. INTRODUCTION. 


NX a result of the work of numerous cytologists using a wide range 
of both animal and plant material, tke general outlines of chro- 
mosome behaviour at meiosis have been clearly demonstrated. There 
is still disagreement on several important points notably on the nature 
of the chiasma and its relations with crossing-over and on the relations 
between mitosis and meiosis. All the hypotheses put forward to ex- 
plain these disputable points have one thing in common viz. they are 
all based on inferences drawn from observations on the behaviour of 
normal chromosomes during somatic and reduction divisions. 

During the last few years, however, it has been conclusively proved 
that chromosomes can be altered morphologically and functionally by 
treatment of the organism with X-rays and the y-rays of radium. The 
study of such abnormal chromosome types has lead to important ad- 
vances in our knowledge of chromosome behaviour in a number of 
organisms particularly Drosophila and Zea. This work has been mainly 
concerned with the behaviour of chromosomes long after treatment, 
indeed having been largely performed on the offspring of treated 
organisms. 

It is known, however, that the direct effect of X-radiation differs 
with the type of cell division under consideration. In somatic divisions 
the chief effect is the production of major structural changes. In 
gametic mother-cells undergoing reduction division the result of similar 
treatment is of a more violent nature often resulting in the complete 
disruption of a large part of the chromosome complement. The reason 
for this difference must be sought in the different influences which are 
affecting the chromosomes in the two types of division. Therefore a 
careful comparative study of the behaviour of the chromosomes im- 
mediately after irradiation must throw some light on the nature of the 
differences between the two divisions and the reason for the typical 
response of the chromosomes to these changing influences. 
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GOODSPEED (1929) and his co-workers have studied the effect of 
X-ray treatment on the meiotic divisions of Nicotiana, which, however, 
is rather unsuitable material as the chromosomes are small and rather 
numerous. LEVITSKY and ARARATIAN (1931) and MATHER and STONE 
(1933) have examined the somatic divisions in irradiated material. 
They have demonstrated that the only abnormalities produced are of a 
major structural nature viz. fragmentation, fusion, translocation and 
probably deletion. STONE (1933) has attempted a preliminary analysis 
of the differences between the effects of X-radiation on somatic and 
meiotic chromosomes, suggesting that they can be linked up with the 
different forces under which the chromosomes are acting during the 
two types of division. 

The present paper is a preliminary account of meiosis in treated 
plants of Vicia faba and Tradescantia bracteata. The observations 
have demonstrated certain similarities and differences in the behaviour 
of irradiated chromosomes of the two plants and point to certain con- 
clusions respecting the chromosome forces in operation. These con- 
clusions are, however, of so important a nature that they will require 
confirmation by observations on other organisms before a final decision 
is reached. 


II. MATERIAL AND METHODS. 


The two species Vicia faba and Tradescantia bracteata were 
chosen for study because both have a low number of large chromo- 
somes (n= 6) that will fix well and both are comparatively prolific 
in the production of flowers over a reasonably long period. 

The Vicia plants were grown in pots from germination onwards. 
Two plants, viz. X1 and X2, were irradiated just as flowering com- 
menced in May. The dosage was the same for both viz. 


64 kilovolts 5 milliamps 30 cm. target distance 
unscreened radiation for 10 minutes 


Meiotic divisions in these two plants were fixed as follows 


Plant X1 A 3 days after treatment 
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Control material was obtained by fixing meiosis in a third plant which 
was a sister of the two treated individuals. 

The Tradescantia plants were growing in the open as perenials. 
Control material, both root tips and pollen mother-cells, was first fixed 
and then flowering shoots were lifted, irradiated and planted in pots 
in the greenhouse. At first three plants 20’, 21' and 21° were treated 
with a dose of 

64 kv. 5 ma. 30 cm. target distance unscreened radiation 15 mins. 
and fixations were made as follows 

Al. 2 days after treatment 
2. 4 — -- — — — — — 
3. 5 — — — — — — — 


i sre re asec 


Subsequently some further material of the plants 21’, 21°, 21° and 22* 
were irradiated with the same dose as before except that the treatment 
was for 10 minutes only, and fixations were made 
B1. 7 days after treatment 
2. 11 — — — — — — — 


One effect of treatment seemed to be a tendency for the flowers to go 
dry and the anthers sterile. This happened in both the species worked 
with. 

The treatment of the plants studied leaves much to be desired but 
the observations are of a preliminary nature and will be subsequently 
checked and extended by more carefully arranged studies. 

The control material of Vicia faba was fixed by the smear tech- 
nique (LA Cour 1931) using Flemming’s medium solution. The fixa- 
tion was excellent but the anthers are not well suited to this method 
as they are rather dry. Consequently all preparations of treated ma- 
terial were made by fixing whole buds in 2BE after a minute in Carnoy. 
The buds were then embedded and sectioned at 25 be The fixation was 
variable but, on the whole, good. — 

The Tradescantia root tips were fixed in 2BE and sectioned at 40 w. 
The pollen mother-cells were all fixed by the smear method to which 
all species of this genus are well adapted, using at first a number of 
different fixatives. The best of these proved to be 2BE diluted with an 
equal amount of tap water. This mixture was used for all the later 
fixations and gave consistently good results. 

All staining was done by Newton’s gentian-violet-iodine method. 
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III. UNTREATED CONTROL MATERIAL. 


1. VICIA FABA. 
The somatic chromosomes of this species have been studied by a 
number of workers, notably MAEDA (1930). The species is diploid, the 
haploid complement consisting of five short subterminally attached 





Fig. 1. Complete nuclei at the first meiotic division in untreated Vicia faba. 
(a) polar view. (b) side view with two bivalents interlocked. — X 2200. — Fig. 2. 
Somatic mitoses from two untreated plants of Tradescantia bracteata. (a) plant 21°, 
(b) plant 21'. — X 2200. — Fig. 3. The first meiotic division in untreated Trade- 
scantia bracteata. Note in (a) univalents and in (a) and (c) interlocking. — X 2200. 


chromosomes (the m chromosomes) and one chromosome twice as long 
as the others with a median attachment (the M chromosome). 

The prophase stages of meiosis did not fix well in my control 
material but from metaphase onwards a very clear picture of chro- 
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mosome behaviour was obtained. Meiosis is entirely normal, six bi- 
valents being consistently formed at the first division. The M chromo- 
some can be easily distinguished (Fig. 1). The metaphase chiasma- 
frequency and terminalisation of the two classes of bivalent from fifty 
cells are given in Table 1. It will be seen that the mean chiasma- 
frequency of the M bivalent is almost exactly twice that of the m 
bivalents, but that the variance/mean ratio of the chiasma-frequency 
distribution is the same in both cases indicating that the degree of 
interference in chiasma formation is the same in both classes. These 
data differ somewhat from those of MAEDA as analysed by HALDANE 
(1931) who found a somewhat higher mean and distinctly higher 
variance than is recorded here. 


TABLE 1. Vicia faba. 

















| ] | : Variance | Teaiieteeaiien 
| | Mean | Variance “fa | Gusliilont | 
| : i : | 
| GORUWG) 5c sdeccdssiccsci: m 3,42 0,63 0,18 | 0,087 | 
eat rokenthocscues M 7,06 1,26 0,18 0,068 | 

| Three days............. m | 3,29 0,94 0,29 0,068 | 
ns Tacs _ Dndeedeceusses M | 7,00 2,36 0,30 0,049 

Twenty four days m 4,10 1,47 0,36 0,103 | 
| M 9,03 5,80 0,64 | 0,057 


The degree of terminalisation at metaphase is extremely low and 
it is probable that all chiasmata formed at diplotene are recognisable 
at metaphase. 


2. TRADESCANTIA BRACTEATA. 


The somatic chromosomes of plants 21’ and 21° are illustrated in 
Fig. 2. Owing to their length the chromosomes twist very much and 
a careful analysis is impossible, but it appears that all the plants 
examined had the same somatic chromosomes, both in number (n = 6) 
and morphology. There is little size difference within the haploid 
complements and the spindle attachments are all median or sub-median. 

At meiosis six bivalents are usually formed but occasionally two 
univalents occur. Since prophases do not fix well all observation is 
confined to metaphase. Proximal interlocking of bivalents (GAIRDNER 
and DARLINGTON 1931) is common at metaphase and distal interlocking 
is probably also fairly common since certain configurations, which at 
first seem to be quadrivalents, are almost certainly due to this cause. 

The chiasma-frequency and terminalisation data for the bivalents 
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from seventeen cells each of two plants (21* and 21’) are given in 
Table 2. The mean and variance/mean ratio is very similar in both 
plants. Terminalisation is high but not as high as in some other species 
of Tradescantia. It will be seen that the chief differences in the normal 
chromosome behaviour of the two species chosen are 

(a) Vicia has a distinctly higher chiasma-frequency at metaphase 
than Tradescantia and, more important, 

(b) Vicia has very little terminalisation and Tradescantia has much 
— a difference which may in part account for the previous one. 


TABLE 2. Tradescantia bracteata. 





4 i, aera 
Variance | Terminalisation | 
— | 


; 

| | : 

| | Plant | Mean | Variance 
| | | 





~ Mean | Coefficient | 
| | | 
| Control ...... | aie | 170 | Os) (O30 | O72 | 
oa 1,83 0,55 0,30 | 0,64 | 
| Eleven days | 21? | Ir 0,16 0,08 | 0,72 
; me | loo 0,25 } 0,13 | 0,68 | 


IV. THE EFFECT OF IRRADIATION ON CHROMOSOME 
MORPHOLOGY. 


J. VICIA. 


The general behaviour of the meiotic chromosomes in the earlier 
fixations after irradiation (chiefly studied in X1 A) is very similar to 
that in Tulipa as described by STONE (1933). At first metaphase the 
chromosomes appear to be unchanged except for certain major struc- 
tural abnormalities. These consist of breakages and translocations. 
In the case of simple fracture either of the broken pieces may or may 
not form part of the »bivalent» depending on whether it does or does 
not form chiasmata with the unbroken chromosome (Fig. 4). Trans- 
location leads to the formation of configurations consisting of more 
than two chromosomes. In one cell two such configurations were seen 
(Fig. 5). One (B) consisted essentially of a ring of four chromosomes and 
is presumably the result of segmental interchange or reciprocal trans- 
location. It is, however, more complex than it appears at first sight 
and probably also involved inversion of a segment of one chromosome. 
The other (A), involving one m and the M chromosome, is the result of an 
intercalary piece of one chromosome being translocated to an inter- 
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stitial position in the other. These abnormalities obviously must have 


occurred before chiasma formation. 
A closer inspection reveals that one form of breakage is most 





Figs. 4—8. From Vicia faba three days after treatment. — Fig. 4. Bivalents show- 
ing breakages. — Fig. 5. A complete nucleus showing two configurations of more 
than two chromosomes, with line diagrams underneath, and fragments. — Fig. 6. 
Telophase and Fig. 7 interphase showing fragmentation. — Fig. 8. Second divisions 
showing double attachment chromosomes. In (a) this chromosome has had its 
attachments passing to opposite poles at first anaphase and in (6) to the same pole 
at first and to opposite poles at second anaphase. — Figs. 4—5 X 2200, Figs. 6—7 
X 1700, Fig. 8 X 1100. : 


common viz. breakage in the loop or arm carrying the attachment 
constriction (Fig. 4). Now the point of attachment is not very markedly 
drawn out at early metaphase and at this stage such breaks are less 
frequent. It is at late metaphase, when the spindle attachments are 
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much drawn out towards the pole and the chromosomes in these 
regions thin, that these breaks are more common. This indicates that 
they are a result of the chromosomes being weakened by the action of 
the X-rays and breaking when the strain of separation is put on them. 
At early metaphase breaks are more common along the whole length 
of the chromosome and at anaphase and telophase it is usual to find 
several large fragments of chromosome lagging at the plate. These 
fragments never pass to either pole as, unlike univalents, they have 
no point of attachment. They can be seen to form micro-nuclei at 
interphase (Fig. 7) and lying separate from the rest of the chromo- 
somes at second division (Fig. 8). 

The behaviour of the chromosomes here is very similar to that in 
irradiated Tulipa but the abnormalities are not so marked presumably 
owing to the application of a smaller dosage of X-rays. 

At second anaphase in these earlier fixations the result of the 
behaviour of chromosomes with two spindle attachments at first ana- 
phase is very clear. As MATHER and STONE have shown there are two 
possible ways in which these chromosomes may disjoin, viz. the two 
spindle attachments on one daughter chromosome may pass to the 
same pole or to opposite poles. In the former case the double attach- 
ment chromosome may follow either course at the second division 
and where the same happens again the pollen grains will contain this 
type. Where, however, the two spindle attachments pass to opposite 
poles at second anaphase the two resulting nuclei are joined by a drawn 
out chromosome as shown in Fig. 8 b. 

In the latter case, where the two attachments go to opposite poles 
at first metaphase, the chromosome is drawn out between the two 
interphase nuclei, which can be seen to occur (Fig. 7), and at second 
anaphase this chromosome, unless it breaks, will join daughter 
nuclei not resulting from the same interphase nucleus (Fig. 8a). Thus 
one can see at which division the two attachments passed to opposite 
poles. Unfortunately one cannot use this method for estimating the 
relative frequencies of occurrence of the two types of behaviour since 
many of the chromosomes are a result of crossing-over in inverted 
segments and give biassed figures. 

In the later fixations (X1D and X2B) the tendency of the bi- 
valents to break at late metaphase and anaphase is not to be seen. 
The chromosomes appear to have regained their normal tensile 
strength. The only morphological effect of the irradiation visible at 
this stage is the occurrence of abnormal configurations which result 
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from translocation and segmental interchange. Two examples are 
rather striking. The one shown in Fig. 10a is due to the inversion of 
the end segment, containing the spindle attachment, in one chromo- 
some. This configuration was seen to occur twice in the same loculus 






‘ 
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Figs. 9—11. From Vicia faba twenty four days after treatment. — Fig. 9. Complete 

nuclei showing high chiasma-frequency, (a) side view with two bivalents interlocked 

and (b) polar view. — Fig. 10. Abnormal configurations with line diagrams and the 

presumed pachytene configurations underneath. — Fig. 11. Bivalents with apparently 
localised chiasmata. — All X 2200. 


showing that a number of nuclei contained it having all originated 
from the nucleus in which the abnormality was induced (cf. MATHER 
and STONE). 

The other configurations involved four chromosomes and must 
have arisen as a result of a terminal portion of one chromosome having 
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Fig. 12. Metaphases of Tradescantia bracteata four and seven days after treatment, 
showing fragmentation. — X 2200. — Fig. 13. Telophase and Fig. 14 anaphase 
of the same species seven days after treatment showing abnormal appearance. — 
X 2200. 
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been translocated to an interstitial position in another or vice versa 
(Fig. 10 b and c). 

It is very probable that changes of homology along the chromo- 
some were also produced by treatment as some bivalents have chiasmata 
in positions which are obviously not those of equilibrium (Fig. 11). 

Finally since a month had elapsed between irradiation and fixa- 
tion the nuclei at meiosis at the time of fixation must have originated 
by one or more somatic divisions after irradiation. This is sub- 
stantiated by the occurrence of the same abnormal type in adjacent 
cells. Now MATHER and STONE have shown that where simple frag- 
mentation of a chromosome is produced the distal fragment, without 
the spindle attachment, is lost at the next somatic division. Hence one 
would not expect cases of simple fragmentation to occur in these fixa- 
tions and indeed none were seen. 


2. TRADESCANTIA. 

Here the course of meiosis in irradiated plants differs markedly 
from that in Tulipa and Vicia. It is impossible to analyse prophases 
on account of poor fixation but the chromosomes at metaphase in the 
early fixations are very abnormal. Figs. 12 illustrate some metaphase 
plates at 4 and 7 days after treatment and it will be seen that the 
chromosomes are extremely fragmented. On the other hand traces of 
major structural changes can be seen in many configurations. These, 
as in Vicia, consist of translocations. Configurations which, whilst 
being obviously very fragmented, have more than two points of attach- 
ment must have arisen as a result of translocation in some stage prior 
to diplotene. Anaphase of the first division is not more markedly 
abnormal than metaphase (Fig. 14). Cells at telophase and interphase 
are very abnormal in having more than two nuclei and of different 
sizes (Figs. 13). These are due to lagging pieces of chromosome 
forming micro-nuclei. 

At metaphase of the second division the chromosomes show defi- 
nite signs of the effects of the abnormalities from the previous division 
(Fig. 15). In addition to the formation of more than two plates there 
are some chromosomes showing definitely abnormal structures. These 
are often in the shape of rings and usually possess two points of attach- 
ment. Occasionally one has four attachments when it may assume 
the appearance of Fig. 15d (IV). Nearly all these peculiar configura- 
tions agree in being bilaterally symmetrical. There is however one 


type which is not so. This kind [Fig. 15d (I)] consists of a chromo- 
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some body strung right across the cell having two attachments but 
having unequal free arms. 

Since these bodies do not occur in Vicia they must be connected 
in some way with the intense fragmentation of the chromosomes before 
first metaphase. Further, as the fragments at first metaphase appear 





Fig. 15. Second divisions from the same fixations as the previous figures, (c) and 
(d) show the peculiar double fused chromosomes and (e) unequally abnormal chro- 
mosomes. — X 2200. 


to affect both chromatids equally in many cases, it is probable that 
in such cases the broken ends often fuse where equal. Where such 
a fragment includes the attachments of one or more chromosomes 
the result will be a configuration like those recorded at second meta- 
phase above. Such fusion of broken ends is parallelled by the 
occurrence of translocations and ring chromosomes in the somatic 
divisions of irradiated plants. 
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There is another type of abnormal chromosome at second meta- 
phase viz. those having unequal chromatids (Fig. 15e). This type 
is expected at meiosis where abnormality production occurs after the 
splitting of the chromosomes as opposed to mitosis, where they do not 
occur, so leading one to presume that abnormality production is before 
the split during the mitotic cycle (MATHER and STONE). 
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Fig. 16. Abnormal tetrads and Fig. 17 pollen grains from fixations of Tradescantia 
five and seven days after treatment. — X 1100 and 800 respectively. 


The tetrad stage is markedly irregular as it shows many cases of 
more than four very unequal nuclei replacing the normal four. 

The somatic chromosomes resulting from the irradiated meiosis 
can be well seen at the first pollen grain division. Some such divisions 
are shown in Fig. 18. They all have many fragments of varying sizes. 
The plate shown in Fig. 18a is markedly irregular in this respect. 
Fig. 18 f shows an interesting case at anaphase where more than one 
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nucleus has taken part in the formation of the plate. The existence of 
micro-nuclei in the pollen grains is very common (Fig. 17). There is 
a case of lateral translocation in Fig. 18a. The lateral piece is again 
connected to the body of the chromosome by a constricted region (see 
MATHER and STONE). There are also cases of double attachment chro- 


SS 18 . 


Fig. 18. Pollen grain divisions, (a)—(d) metaphases and (e)—(f) anaphases of 
Tradescantia bracteata nine days after treatment. Note in (a) the fragmentation, 
(d) and (e) double attachment chromosomes and in (c) degenerating fragments. 
(e) shows a double attachment chromosome with the attachments going to opposite 
poles and one daughter chromosome broken as a result. (/) shows micro-nuclei in 
division besides the large nucleus. — X 2200. 

mosomes at both metaphase and anaphase of pollen grain division. In 
the anaphase illustrated in Fig. 18e the two attachments of the 
daughter chromosomes have gone to opposite poles and, as a result, 
one chromosome is already broken. 

In the later fixations, particularly B2, the chromosomes no longer 
show fragmentation at first metaphase, and the resulting abnormal 
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types at second and pollen grain divisions. There do, however, occur 
at first metaphase configurations which are the result of previous 
translocation. There are very few cases of simple fragmentation, 
indicating that these anthers were at a stage prior to the last arche- 
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Fig. 19. Abnormal configurations in Tradescantia eleven days after treatment. 
(a) a ring of six chromosomes, (b)—(d) rings of four chromosomes, the one in (d) 
interlocked with a bivalent; (e)—(i) chains of four chromosomes with in (g) extra 
chiasmata giving a peculiar appearance to the configuration and in (i) interlocking 
with a bivalent, (j) a chain of three and a univalent, (kK) an unequal bivalent. — 
X 2200. — Fig. 20. Complete nuclei of the same species eleven days after treatment 
(cf. Fig. 3). The lower one also has a fragment. — X 2200. — Fig. 21. Two pollen 
grain metaphases thirty four days after treatment. — X 2200. 


sporial division when irradiated. Hence most of the distal fragments 
were lost at that division and only a few which were included in one 
or other of the daughter nuclei are present at meiosis. The trans- 
locations and segmental interchanges which occurred at that time result 
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in the formation of chains and rings of more than two chromosomes 
at meiosis. Some examples of these are given in Fig. 19. These chains 
and rings may be disjunctionally (Fig. 19 c, h) or non-disjunctionally 
(Fig. 19 b, e) orientated. Some of the rings, i. e. those of four, result 
from simple segmental interchange and some, i. e. those of six from 
double interchanges. 

Two abnormal configurations are of particular interest. The first 
is a case of unequal bivalent formation (Fig. 19k). There has been 
formed a chiasma between the spindle attachment and the inequality. 
The resulting configuration is a proof of crossing-over at that chiasma. 
Similar configurations have been described by CATCHESIDE (1932) and 
KOLLER (1932). In the bivalent described here the torsion of the chro- 
mosomes has resulted in the partial breakage of the chiasma (see 
DARLINGTON 1929 and KOLLER 1932). 

The second abnormal configuration is a modified chain of four. 
In it, however, the pairs of chromosomes on each side of the transloca- 
tion have formed chiasmata which having terminalised into lateral- 
terminal chiasmata give the configuration an appearance like a pair of 
spectacles. 

Presumably, as pointed out above, irradiation causes some change 
in homology along the length of a pair of chromosomes and some 
configurations did show marked localisation of chiasmata. On the 
other hand the terminalisation coefficient is the same in both treated 
and untreated material whereas it might be expected to be lower in 
treated cells if change of homology does upset normal chiasma move- 
ment. 

No second divisions were seen in the later fixations, but in the 
pollen grain divisions there were always six chromosomes. A few. such 
metaphases are illustrated in Fig. 21. One case of lateral translocation 
was seen in this stage. 


3. COMPARISON. 


The great difference in the behaviour of the Vicia and Tradescantia 
chromosomes lies in the different time of fragmentation, before meta- 
phase in the latter and anaphase in the former, in the cells at meiosis 
soon after fixation. Otherwise their behaviour is the same in showing 
the results of translocation in both early and late fixations and by the 
loss of the tendency to fragment after some time. Consequently the 
difference in the stage at which fragmentation occurs is probably 
correlated with some difference in the normal behaviour of the chro- 
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mosomes rather than is it a result of the differential action of the 
X-rays. 

Now the only marked difference in the chromosome behaviour 
of the untreated plants is that terminalisation of chiasmata in Vicia is 
low and in Tradescantia high. 

Terminalisation is a movement of the chiasmata away from the 
spindle attachment and is presumably caused by a repulsion of the 
attachments during prophase (DARLINGTON and Dark 1932). Separa- 
tion of the chromosomes at anaphase is also caused by a repulsion of 
the attachments for one another at this stage. Now in a bivalent, whose 
chiasmata have terminalised strongly at prophase, separation at ana- 
phase will be easy as the chromosomes are only held together by 
terminal chiasmata which are an expression of the terminal affinity 
of the chromosomes. In a bivalent with low terminalisation the 
chromatids are held by their lateral affinity over large lengths and it 
is to be expected that, as a result, anaphase separation will be difficult. 
This is borne out by the fact that in organisms with low terminalisa- 
tion the attachment arms of the bivalents are drawn out, thin and 
obviously under great strain at late metaphase. 

Hence if the chromosomes are weakened in any way in organisms 
like Tradescantia disruption should occur collaterally with terminalisa- 
tion, which puts strain on the chromosomes during prophase. In Vicia, 
on the other hand, with low terminalisation the disruption should occur 
at late metaphase and anaphase when the strain of separation is im- 
posed upon the chromosomes. This is precisely what is observed and 
so it seems that one effect of irradiation is to weaken the chromosomes. 
These findings are borne out by those of STONE (1933) in Rheoe, which 
appears to behave like Tradescantia in showing signs of disruption at 
metaphase, although STONE did not interpret it that way, and on Tulipa 
which behaves like Vicia. Furthermore GOODSPEED’s (1929) work on 
Nicotiana indicates that this plant falls into the same category as 
Vicia also. 

Another effect of X-radiation is, as pointed out above, common to 
both types of plant viz. the production of major structural changes 
visible in both early and late fixations. This appears to imply that 
the chromosome consists of two parts, as has been stated by a number 
of workers from a study of normal chromosomes. In this case it might 
be supposed that the major structural changes are a result of changes 
in the chromonema or gene string since they are permanent, and the 
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disruptive change is a result of some effect on the matrix or pellicle 
of the chromosome as it is only temporary. 

A comparative study of the effect of treatment on a number of 
plants of both types will be needed to develope these ideas further. 
Such works is now in progess. 


V. THE EFFECT OF IRRADIATION ON CHIASMA 
FORMATION. 


X-radiation appears to have a marked effect on chiasma forma- 
tion. The chiasma-frequency of the m and M bivalents from fifty cells 
of untreated Vicia is given in Table 1. The chiasma-frequencies of 
these bivalents in material fixed three and twenty four days after treat- 
ment are given in the same table. There are very obvious differences. 
In the three day material the mean chiasma-frequencies of both kinds 
of bivalent are nearly the same as in the controls. On the other hand 
the variance/mean ratio is very much greater. In the later fixation 
the variance;mean ratio is again higher than in the three day material 
and the mean is also very much higher. 

The validity of these comparisons is, however, possibly open to 
question since the control material was from a sister plant of those 
treated and though the observations after treatment came from the 
same. plant they can be attributed to age effects as no control material 
was fixed at corresponding times, but such marked differences would 
not be expected solely as a result of age effects. 

The observations on Vicia are to some extent borne out by those 
on Tradescantia. The metaphase chiasma-frequencies of two plants 
before treatment and of two plants eleven days after treatment are 
given in Table 2. Here again the mean value is higher in the treated 
material but the variance is distinctly lower. This latter effect is, how- 
ever, explicable as, if the chiasma-frequency is increased chiasmata will 
be formed on both sides of the attachment more often. Now, since 
terminalisation is great, the two chief classes of bivalent at metaphase 
are those with one and two terminal chiasmata. When chiasmata are 
formed on both sides of the attachment more often there will be an 
increase in the two chiasmata classes at the expense of the one chiasma 
class. Thus it follows that a drop in the variance/mean ratio at meta- 
phase does not imply a similar drop at the time of chiasma formation. 

These results are to some extent parallelled by the effect of X-rays 
on crossing-over in Drosophila melanogaster (MAVOR und SVENSON 
1924 and MULLER 1925). Here an increase in crossing-over is found 
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near the spindle attachment and no change, or even a decrease, in the 
more distal parts. However the comparison of these results with those 
recorded in Vicia and Tradescantia must not be pushed too far as (a) 
the X-rays have lethal effects which, while not affecting meiosis in 
the treated organism, are marked in the progeny hence affecting the 
determination of crossing-over, and (b) Drosophila probably has a 
specialised mechanism affecting the distribution of crossing-over along 
the chromosome since the genetical and cytological distances do not 
tally. 
It may therefore be tentatively concluded that X-radiation has an 
effect on the frequency of chiasma formation but more carefully planned 
and controlled observations are being made to further elucidate this 
question. 


VI. SUMMARY. 


The meiotic behaviour of chromosomes in irradiated plants of 
Vicia faba and Tradescantia bracteata is described and compared with 
that in untreated material. 

The chief effects of treatment are: 

(a) to cause, in divisions occurring soon after irradiation, much 
fragmentation of the chromosomes before metaphase, in Tradescantia, 
and at late metaphase and anaphase in Vicia. This effect subsequently 
vanishes. It appears that this differences between the two species is 
due to differences in the forces which also cause terminalisation of 
their chiasmata. 

(b) to cause persistent major structural changes in the chromo- 
somes in both organisms, so implying that there are two distinct parts 
to the chromosomes, the persistent part determining major structural 
changes and the non-persistent part determining the fragmentary effect 
of the irradiation upon the chromosomes. 

(c) to cause an increase in the frequency of chiasma formation in 
nuclei at meiosis some time after treatment. 
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INTRODUCTION. 


Gove years ago the present author (RASMUSSON 1927) published the 
results of linkage investigations in Pisum mainly demonstrating 
that the factors Le (for internode length) and V (for pod membrane) 
in different crosses gave strikingly different recombination values. In 
1928 further work in this line was taken up with the aim of throwing 
light upon the inheritance of the differences causing the different re- 
combination percentages. Plants were extracted from F; of the crosses 
reported in 1927 (the pure line crosses) and crossed to suitable pure lines. 
The F,-plants of the last mentioned crosses (the segregate crosses) were 
in turn (in 1929) back-crossed to double recessives. In 1930 the re- 
sulting back-crossed seed was grown and the segregations scored. 

A rather large number of back-crosses were made (between 2000 
and 3000) but owing to attacks by Contarinia pisi the output of seeds 
was very low. In fact, less than one seed was harvested per cross- 
fertilisation. This made the material less extensive than was desired 
and therefore publication was delayed until further work could bring 
forth more data. Since the attacks of the Contarinia seemed to decrease, 
a new series of similar crosses was started in 1932. However, the 
back-crosses in 1933 suffered again very heavily from the Contarinia 
attack and therefore it has been considered most convenient to publish 
the results at hand now. . 

The writer takes this opportunity to express his sincere thanks to 
Professor H. NILSSON-EHLE for many valuable suggestions and for 
placing the facilities of the Genetical Department of the Lund Uni- 
versily at his disposal, to Kungl. Fysiografiska Sallskapet i Lund for 
generous economical support, and also to Dr. K. MATHER of the John 
Innes Institution for discussing the theoretical aspects and for correcting 


the manuscript. 
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MATERIAL. 


All plants used in the crosses to be discussed belong either to the 
pure lines mentioned in the 1927 paper or are derivatives of crosses 
between them. Since these investigations form a direct continuation 
of the previous work it will be necessary to give a very short summary 
of the same. 

The factors concerned are: 

Le—le: tall—dwarf 

V—v: membrane along back of pod — no membrane 

P—p: thin membrane no membrane 

PV—Pv, pV, pv: parchmented — sugar pod. 

The pure lines, i. e. the original parents of all the crosses, and their 
genic formulae as regards the Le and V factors, are: 





WW: leV (dwarf; parchmented pod) 
Buxb: le V ( » ; » » ) 
Gd: lev ( » 3; non-parchmented pod) 
EsII: Lev (tall; > » » ) 
Gj: Lev ( » : » » » ) 


St: Le V ( » ; parchmented pod) 
Bism: Le V ( » ; non-parchmented pod) 


The varieties mentioned were crossed in most of the possible com- 
binations. The results of those crosses demonstrated that the Le and 
the V factors (and naturally also the le and the v factors) really were 
the same in all cases. Further, different combinations of parental lines 
showed considerable differences in the recombination percentage. The 
main results may be demonstrated by means of table 1 and the following 





Es II Gj Bism St 
~ Z Z \ 
a X Sg ff o 
, ig ; we n¥/ 
2 “ x —- 
x Ww 2 vy. 
o 
4 Gd 
\ 
Buxb 


Fig. 1. Diagram of recombination values in pure line crosses. 


diagram in which the crosses are symbolized by lines connecting the 
parental types. The figures beside the connecting lines give the recom- 
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bination values observed and their standard errors. These values have 
been recalculated after the formulae given by IMMER (1930) and with 
the aid of his tables. 

In some of the crosses the V factor was segregating simultaneously 
with the P factor, which causes some trouble and uncertainty in the 
scoring of the V—v types. In those cases the formulae for calculating 
the recombination value from the combination of the 9:7 segregation 
of P and V and the 3:1 segregation of Le might have been used. The 
values presented above are, however, all calculated from the mono- 
factorial segregations. In spite of their shortcomings due to some little 
uncertainty of scoring they still give the best approximation to the real 
value because the random sampling errors are heavily increased by 
using the 9 : 7—-3:1 combination. In the present cases the use of the 
last mentioned combination is rendered quite valueless as a result of 
a linkage existing between P and V. 


TABLE 1. Recombination values for Le — V in pure line crosses. 





Standard 





| Parents wena error of 
value 

rec. value | 
| 
[I Liisi Suen bSaeibiiccendwsinabcailalnonenastes 66 | +0 1 | 
PON seit asia ldednetinani | 10 | 426 | 
| EERSTE err enon eee meee ree e Ne | 11 | + 1,85 | 
| LEI | GAAS ae neo Se | 17 + 1,36 | 
| EE Pe i sic sen sik ictnnnsentinvhdbecnsasbenubaniasinsaveeanais 21 | + 6,31 
| REET GAN ANN rece cin skins oan ea sales amar ace sal ua selicseeouvesuee | 43 | +3,61 | 


When the paper of 1927 was written one important parent com- 
bination was missing, namely the one between Gj and Buxb. That 
cross was investigated at the same time as those to be discussed in this 
paper. Because it belongs to the pure line crosses it is, however, pre- 
sented in fig. 1 and table 1 together with the other pure line crosses. 
The segregation in the cross Gj X Buxb was, contrary to the other pure 
line crosses, determined by back-crosses, giving the following absolute 
figures: 

Le V Lev le V lev 
7 46 53 4 


In table 2 the significant heterogeneity of the series of linkage 
values is demonstrated. The method used is given by FISHER (1932) 
but since this method is not yet toc generally known among biologists 
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TABLE 2. Distribution of rec. values. 





| Chance of a D/m | 





| | D i | | of observed size 
_ Parents mn Rec. — mean eta D/m | to be found for a 
value rec. error by |sample of a homo-| 
| rec. = 10,7 | geneous population 
| Gj X WW ... 66 | 4,3 0,81 | 5,3 | 0,000001 
Gj x Buxb...| 10 | 0,7 200 | Of | 0,84 
‘BismX<Gd...| 11 | 0,3 Ist | (Og 0,84 | 
et Saad: ....5 17 | 6,3 3,10 | 2, 0,05 
Esll X Buxb| 21 | = 103 65 | 1s | 0,11 
EsIl x WW 48 | 32,3 4u | 7,8 (0,000000001 
PACBR: os 35cc552 10,7 | | 
(Calculation | | 
see text.) | | 








xX? = 10,68 


it may be well to give a short account of the procedure. Provided that 
the several recombination values experimentally found differ only be- 
cause of sampling errors we take their mean as the best approximation 
to the real value common for all the crosses. It is a matter for dis- 
cussion whether the direct mean should be used or one calculated by 
weighting the experimental values by means of the squares of their 
standard errors. The mean in this case must then be the value to be 
expected if all the plants used had occurred in one segregating popu- 
lation. Therefore some kind of weighting must be used. Weighting by 
means of the number of plants in the different crosses is impossible 
because some values are determined in coupling phase, others in repul- 
sion phase and others again in back-crosses. Therefore the values have 
been weighted on the basis of the squares of their standard errors. This 
method gives the mean = 10,7 %. By the aid of IMMER’s tables the 
standard errors of the different crosses for this mean value has been 
determined, giving due consideration to their number of plants as well 
as to the way the segregation was determined. By dividing the devia- 
tion from the mean of the observed recombination value by the last 
mentioned standard error the D/m values are calculated. Of the 
six D/m values, two surpass the value of 3,0 and for these the 
probability of their being random samples of a homogeneous po- 
pulation with mean 10,7 is exceedingly small — as seen from 
the last column of table 2. By random distribution 4 (= 67 %) 
of the D/m values are to be expected to fall between 0 and 1 — only 
two of them fall within these limits; 1,7 (= 28 % of all) values are ex- 
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pected between 1 and 2 — two come between these limits; 0,3 (= 5 % 
of all} values are to be expecied to be higher than 2 — two of them 
surpass this value. From this the + X’* and the probability for the 
distribution representing random sampling from a homogeneous popu- 
lation can be computed. The X* value is 10,68 and this gives a 
probability somewhat less than 0,01, thus demonstrating that there is 
very small chance of homogeneity and further that the differences bet- 
ween the recombination values of different crosses are due to other 
causes than random sampling variation. 

The double recessives le v used in the back-crosses were F;-families 
of dwarfed sugar plants extracted from the cross Gj X WW. That 
cross was LePv <lePV and the dwarfed sugar plants were thus 
le Pv. This makes all the segregation results of the back-crosses show 
the distribution of Le and V in easily scored types, undisturbed by the 
P — p segregation taking place in some of the F,-plants. 

Two or three of the dwarfed sugar families used as parents in the 
back-crosses gave mutations from v to V making their pods, or some of 
them, parchmented instead of membraneless. Such mutations have 
been described by WELLENSIEK (1929) and ERNsT NILSSON (1932) in 
other material. Some few back-crosses were made in those mutating 
families, but these have been excluded from the material presented here 
because of the danger that mutated gametes might give rise to dwarfed 
parchmented plants. 


METHODS. 


The methods of cultivation were the same for this material as for 
that published in 1927. 

The procedure of the work has been the same throughout: i. e. 
F-plants of the pure line crosses have been crossed with suitable pure 
lines of the old material. The F;-plants were chosen so as to represent 
different F,-plants. In each F;-family 1—3 plants were used as parents. 
Thereby the F.-plants, from which the F;-plants were derived, were 
more fully represented than would have been possible from one single 
plant in each F;-family. 

The crossing methods used were also fundamentally the same as 
earlier. By carrying out the back-crosses, however, the need for pro- 
ducing as many back-crossed seeds as possible necessitated some special 
arrangement. In the great majority of the back-crosses the F,-plant 
was used as father and the double recessive as mother. Still, care was 
taken to make as many reciprocal crosses as possible. Each F,-flower 
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was on the average used for pollinating five recessive flowers, which 
allowed of a considerably greater number of crosses being made from 
each F,-plant than would otherwise have been possible. It might be 
suspected that this saving of pollen has been disadvantageous for the 
seed production in the crosses. Still, in the same season several other 
crosses were made where each pollen flower was used only once. The 
results of those crosses were not markedly better than those from the 
first mentioned. Therefore the procedure of using the same pollen 
flower several times seems on the whole to have been advantageous. 

The method for calculating the recombination values from the 
actual figures in the back-crosses was the simple one of dividing the 
sum of the recombination types by the sum of individuals. The 
standard errors of these values have been computed from IMMER’s 
tables by dividing by 0,075 X VN. 

The monofactorial segregations do not deviate greatly from the 
normal ratios and the way in which the recombination values are cal- 
culated tends to balance errors emanating from disturbed monofactorial 
ratios. Therefore the monofactorial ratios are not discussed in this 
paper. 

The methods for judging the homogeneity of the series of segrega- 
tion figures have been those given by FISHER (1. c.), i. e. the X?-test. 


THE RESULTS. 
SERIES J. Fs-PLANTS FROM Gj x EsII CROSSED WITH WW. 

Gj is Le Pv and EsIlI is Le pv. Thus both are tall sugar peas but 
they differ in the P factor. The F,-families used for the crosses were 
all ppvv. Since P and V most probably belong to the same linkage 
group and are situated in the same chromosome this would mean that 
they all represented the old EslI-chromosome if no crossing over had 
taken place in F, and F,. The P and V genes must, however, be situated 
at a fairly great distance from each other and thus any amount of 
crossing over might have taken place in the distance between them even 
if they do occur together in the material used. 

Table 3 gives the results of the back-crosses. Each line in that 
table contains the figures given by one plant of the tested F, (column 4). 
In column 3 is to be seen the F,-plots to which the plants belonged, 
i. e. column 3 shows which plants came from the same cross fertili- 
sation of F, (Gj X EsII) with WW. Column 2 gives the F;-plants from 
Gj < EsII and col. 1 the F;-plots of the same cross, i. c. demonstrates 
which plants descend from the same F:.-plants of Gj X EsII. Thus all 
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rows having the same number in col. 1 descend from one F,-plant of 
Gj X EsII; all rows having the same number in col. 2 come from the 
same F;-plant; the rows having the same number in col. 3 come from 


TABLE 3. Results of back-crosses of F, WW X Lev. Le v-plants 
from Gj X Esll. 





| 




















F, 1928 F, 1929 Number individuals of | 
| Ree. m 

| Plot | Plant | Plot | Plant | Faw ee 

| | | | Ee-V | Bev} le V'| lew | 9 error | 

}numb.) numb. numb.) numb. | 

| | 

| Nl l 

} 339) 7 | 52; 3 | 1 | 15) 166) 2 | 89 | +4n | On 
> » | » | 4 5 | 19 16) 3 | 186 | +592 | 238 
» | » 53 5 6 36 48 4/11 | +3, | 0,29 
> 40 | 54 | 9] 2] S1)| 39 1 |) 4, + 2,29 3,70 
» » | » 10 |; O 9 9) 632 10,0 + 6,71 0,03 
» a ee 11 0 ¥ 7 | 2 | 125 | +8,27 0,02 
» » » 12 1 14 6 60 4s | + 4,75 0,87 
» » 55 14 2 10 15 | 4 | 129 | + 6,0 2,07 
» » » 15 1 23 of| 3 78) | + 3,80 0,57 
» » » | 16 2 16 11 0 69 | +4,7 0,54 | 
» » ae ee 0 6 8 1 6,7 + 6,37 0,24 
340] 55 | 57 | 23 | 6 | 19) 36) 3 14 | tase Oss 
» » » 24 | 7 13 oor) 36 23,6 | +5,72 | 8,55 
341 41 | 58 | 2 | 2 19 29); 5 | 127 | + 4,46 0,13 | 
» » » 29 |. 2 16 13.) Sh | ae | + 6,04 0,42 
» 7 ineinai 1 19}; 15) 2 | 81 | +446 0,35 | 
» 63 | 60 3% } 2 17 21, 5 | 156 | +540 | 0,86 
» | » | » | 386} O | 18, 10/ 0 | oo | — 3,52 
» | » | » | 37} 4 | 16} 17] 1 | 52 | 865 | tye 
> » 61 | 38 1 23 | 35 / 7 | 118 | +3,0 0,02 
» | » » | 39 1 15 | 2a) 4 | te | + 4,81 0,00 
pel » | 40 | 2 17 9 2) | 13s | 4 608 0,14 
MOM 2 ccicvdeee sees iceverte 45 | 380 | 437 58 | 11,20 | — 26,18 


P = 0,20 


one cross fertilisation between an F;-plant of Gj X EslII and WW 
and each single row descends from one single gamete of an F;-plant 
of Gj X EsII. 

The last column in table 3 gives the contribution of each row to 
2X* and the total SX’. 

There is a rather great variation in recombination values, ranging 
from 0 to 23,6 % and reaching about equally far to both sides of the 
mean value 11,2. The standard errors show that in most cases the 
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differences between any two recombination values do not reach signi- 
ficance. The X*-test on homogeneity of the series also shows that there 
are signs of heterogeneity but that a distribution like the one found 
might occur in 20 cases out of 100 at random. 


TABLE 4. Segregation figures of series 1 added up for descendants 
from the F,-parent plants. 

















F, 1928 | Number of plants after back-crossing 
on mee ‘i << zs 7 ” | - | Recomb. xX? | 
Plot | Plant | tee | tee | Re oe value | 
| number | number | 
339 | 70 ~|—s«12 70 80 | 9 | 124) | Onn 
» | 40 | 8 | 116 119 13 8,2 2,33 
| 340 | Sd | 13 | 32 65 9 | 18,5 6,42 | 
ee ee ee 42 8 135 | O04 | 
» | 47 | 1 19 15 2 8,1 | 0,34 | 
» | 6 | 7 | 108 116 19 10,4 | O16 | 
Se wana | = — a — — | Om | 
P = 0,08 


TABLE 5. Segregation figures of series 1 added up for descendants 
from single grandparental F,-plants of Gj X Esll. 























Number of plants after back-crossing 

F, Plot number |— in Recomb. x? 
| — Le V | Le v | le V | lev | asian 
| | | | 
| | | | 
| BSD» <ciseccneseeshivans | 20 | 186 | 199 22 CO 9,85 0,79 
DI cstiiceinsesibu | = 32 | 6 9 | 18,48 6,42 
| 341 a ee eo | | 0,03 
J OUMOEANS oo. cesecccnes i — | — | — | — | 7,24 

P = 0,03 


The mean value of 11,20 differs significantly from the recombina- 
tion values of the crosses Gj X WW (= 6,6-0,31) and EsII X WW 
(43+-3,61) between the original parent varieties. This shows that a 
change in the crossing over frequency has been effected by crossing 
Gj and EsII. 

As is demonstrated above the single gametes of the F; Gj < EsII 
have not caused significant differences in the amount of recombination 
when hybridized on WW although such differences are hinted at. The 
lack of significance might, however, be due to the back-crosses from 
the single plants comprising relatively few individuals. These facts 
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make it desirable to carry the analysis farther and to compare the 
results from different F;-plants and from different F.-plants. This is 
done in tables 4 and 5 which are arranged in a manner analogous to 
that of table 3. Those tables show that the chances of the differences 
being caused solely by sampling errors decrease considerably as the 
analysis is pushed farther back in the ancestry. If there are real genic 
differences such a result should be expected partly because of the 
increase in number of individuals in the groups and partly because 
segregation in the crossing over frequency must be expected to be more 
prominent between the F.-plants than between the F;-plants descending 
from one F,-plant and more prominent between the F;-plants than 
between their gametes. 

Table 5 shows that, in fact, the differences between the progenies 
of the F.-plants reach a fairly high level of significance, P = 0,03. We 
may thus be justified in concluding that a segregation of linkage 
determiners has taken place in the F,-plants of Gj X EsII. This makes 
it probable that segregation has continued also in the F,- and F;-plants 
although this has not been experimentally proved. 

A further study of the X*-values of tables 3—5 reveals that the 
contributions to X* trom different F;-gametes, F;-plants and F.-plants 
is of rather different size. In table 3 five values decidedly surpass 1 
and those five values alone stand for 20,22, i. e. 76 % of the SX? of all 
the 22 values. This gives the impression that most of the recombina- 
tion values agree fairly well with their mean and that the heterogeneity 
mainly should be caused by the five markedly deviating values. It 
should also be observed that three of the five deviating values are higher 
than the average and that two of them go in the opposite direction. 
The same feature is again visible in table 4. In this table (comparing 
the F;-plants) nearly the whole discrepancy is due to the plants Nos. 40 
and 55. Finally, among the F.-plants (table 5) No. 340 alone causes 
nearly the whole discrepancy by being the one of the three tested plants 
which markedly deviates from the common mean. 


SERIES 2, Je v-Fs-PLANTS FROM WW x Gd CROSSED TO St. 


WW is le PV Cry, crys, and Gd is le pu cry, Cry. In the cross 
between them this gives a four-factorial segregation, the cry, cry; 
cry, cry.-plants being cryptodwarfs and the parchment character 
varying: PV—Pv—pV—pv. For the crosses here to be described three 
cryptodwarf pv-families were used as parents. All of them descending 
from different F,-plants. 
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The constitution of St as regards the Cry-factors is not definitely 
known but from investigations in progress it is most probable that it 
is Cry, Cry,. Therefore the tested crosses probably segregate in both 
these factors. The linkage relations between the Cry-factors and the 
others concerned in the segregation do not, however, disturb the in- 
vestigation of the linkage Le—V because that was determined in back- 
crosses on le P v Cry,-types belonging to the same set of progenies as 


those used in seies 1. 


TABLE 6. Results of back-crosses of F, lev X St. le v-plants = 
== F;,-plants from WW X Gd. 








F, 1929 Number individuals of 
m 
-————— Recomb. | 


Standard 
Plot Plant 7 value il 
eV| Lev|tleVi lev error 
| number | number | 





21,5 | 
0,0 | 
5,9 
9,2 
0,0 
9,8 
2,0 


4,5 


88 
90 
91 
| _total | 
97 
98 
99 
total 
101 
102 
7 106 
76 total 


Total 


— 
sI 51 0 





;w 
bo 


| 


SiISsSlicooocl|s#|=spwolmiocn 


os 





1,43 
5,41 


3,72 +100: | 36,29 





The detailed results of series 2 are given in table 6. The total re- 
combination value of the whole series is 3,724: 1,091. This is considerably 
lower than the recombination value in the cross Gd & St which was 
found to be 17+-1,36. It is also lower than the lowest value found in 
the pure line crosses, i. e. 6,6--0,81 % in Gj X WW. As is easily seen 
from the standard errors the new value differs significantly from both 
the other values. Thus the crossing of WW and Gd has brought about 
a linkage between Le and V which is considerably stronger than the 
one produced by Gd crossed with St and also stronger than the 
strongest value found among the pure line crosses tested. It should 
also be observed that the dwarfed sugar plants used for the cross 
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F, (WW X Gd) X St were le pv, thus containing the same factors as 
the Gd and not showing any traces of crossing over having taken place. 
This, naturally, does not imply that no crossing over has taken place 
— the F;-plants may be the results of double cross overs. 

The different plants within the series have given rather different 
recombination values. This suggests a heterogeneity in the group and 
the X*-test clearly shows that the chances for the group being homo- 


TABLE 7. Series 2. X?-test of plants within F,-plot 74/1922. 





Number individuals of 


Eve Teen Recomb. re 


F, 1929 | 





a | 
Plant | | | ‘aie Standard | =X? 
number Bev |} tev |. lev le v error | 











| 88 2 4 8 7,73 4,98 
90 14 0 0 17 | Oo | : 3,14 
| 91 | 9 1 | 0 i 5,9 + 5,78 0,22 

Total; 37 3 4 32 92 | +333 | 8,34 


P = 0,01 — 0,02 


TABLE 8. Series 2. X°*-test of plants within F,-plot 75/1922. 





| 
| 


| F, 1929 | Number individuals of ai 











Plant | | | ——} Recomb. | standard X? 
number | Le V | Le v | le V le v | value error 
| 

97 oe ae | 7 | O00 — | 

98 we | wt 8 } 19 9s +46 | 2,28 

99 | 24 | 0 | 1 | 25 | 2,0 + 1,98 0,72 
| Total} 56 | 1 | 4 | Sa 45 | +1, | 3,96 

P= 0,15 


geneous are exceedingly small, the + X° being 36,22, whereas the 0,01- 
point is passed by 20,0. From this it is obvious that a segregation in 
the cross over determiners has taken place in the WW X Gd-cross. 

The totals for the plots, i. e. the totals of the progenies from 
different F.-plants, also show a significant segregation (2 X* = 11,97 
and the 0,01-point passed by 9,21). 

Tables 7 and 8 show the results of the X°-test for homogeneity 
applied to the single plants within the F;-plots 74 and 75. The hetero- 
geneity within plot 74 is very near to significance whereas there is only 
an indication of heterogeneity in plot 75. 
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In this series, as in the foregoing, a few plants contribute a very 
large part of the + X°. Still in series 2 the contributions are a little more 
evenly distributed since only three of the nine values keep below 1,0. 


SERIES 3. F:-PLANTS FROM Gd x St CROSSED TO St. 


The cross Gd X St was le pv X Le P V (the cryptodwarf factors 
not showing any segregation). Normal le pv F;-plants were used for 
crosses with St and the resulting F,-plants were tested in back-crosses 
as usual. The results of the back-crosses are given in table 9. 


TABLE 9. Results of back-crosses of F, lev X St. le v-plants = 
= F,-plants from Gd X St. 




















F, 1929 Number individuals of | sis | 

Plot | Plant ’ ere oma | sal 
Le V | Lev | le le v error 

number | number | | 

| i | 
a ee | 4,64 
120 22 0 1 27 20 | +1,98 2,99 
83 Total | 43 | 4 5 | 6 | 8s +200 | — 
87 | 130 ei 4 2 /14/ 129 oe 6,80 a 0,23 
| ee 51 5 7 70 9,03 +248 | 4,86 

P = Ojos 


The average recombination value of 9,03 4-2,48 deviates significantly 
from the value of 17+-1,36 of the original cross Gd X St (diff. = 
= 8+ 2,22, D/m = 2,82) showing as in the two previously discussed 
series that the crossing over frequency has been changed by the crossing 
in spite of the fact that the two tested genes are used in the same com- 
binations as in the original cross. 

The X’-test gives an indication of heterogeneity but not certainty 
and the deviation of plant No. 120 is mainly responsible for the size 
of + X*. On the other hand it may be pointed to the fact that the YX?’ 
is kept down by the small number of individuals from plant 130. 

The difference in recombination values between the descendants 
of plants Nos. 119 and 120 is 11,s-- 4,95 % giving Djm = 2,1 and P 
for the reality of the difference = 0,98 — 0,99. This makes it very prob- 
able that the two F,-plants have given different crossing over fre- 
quencies although they come from the same F.-plant. There is thus a 
rather great probability that a segregation in crossing over determiners 
has been going on in the gametogenesis of the F;-plant from Gd X St. 





> 
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SERIES 4. F:s-PLANTS FROM Gj x WW CROSSED WITH WW. 


Gj X WW was Lev XleV and Lev F;-plants were used for 
crossing with WW, thus giving the same factorial combination as in 
the original F, Gj x WW. The results of the back-crosses are given 
in table 10. 

The recombination value of the total series 4, 2,62-+1,01, deviates 
by 4,0-k 1,1 % from the value (6,6-- 0,81) of the original cross Gj X WW. 
With D/m = 2,30 this difference is rather significant. This is another 





TABLE 10. Results of back-crosses of F, Lev X WW. Le v-plants out 
of F; Gj X WW. 






































| F, 1929 Number individuals of 
Te Se Recomb oe 
| | ‘| Standard | x? 
Plot Plant : a value 
Le V| Lev | le V| le v | error | 
number | number | | | | 
92 | 151 | 1 =| 34 | 28 mre as 
93 152 0 | 35 | 35 | 2 28 | +20 | 0,05 
=. sea ee oe oe, 20 | +19: | Or 
93 | Total |-0 | 56 | 64 | 3 | 2 | +1,2 — | 
94 m |¢ieainitisei!t & | — | toe | 
ees 1 | 114 | 109 | 5 | 2e +ior | 2a | 
P = 0,500 


demonstration of the changing of the strength of the linkage between 
the two factors after them having passed together through a cross. 

The recombination values derived from different F,-plants and 
from their parent F;-plants vary only slightly and the X’-test gives no 
indication whatsoever of heterogeneity in the series. 


SUMMARY AND DISCUSSION OF RESULTS. 


Table 11 gives the frequencies with which different recombination 
values have appeared in the investigated material. The recombination 
values of the parents (observed in the pure line crosses) are also marked 
in the table for comparison, the one without brackets marking the 
parent variety, the factorial combination of which was used in this 
investigation. 

Table 11 emphasizes the fact repeatedly demonstrated in the fore- 
going that after each cross a segregation in linkage determining factors 
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has taken place. It should also be remembered that not only the F,- 
and F;-plants have been demonstrated to be genically different as 


TABLE 11. The distribution of recombination percentages in the 
progenies of different crosses. 














Re- | | Fs (Gi x | |F,(wW X| | Fa(Gh x | total | 
= | X Esl) X | ye F, (Gd X | x WW) X 
comb. Gj X WW x wwssés*F |< Gd) X Xx St) X St) | << Www of seg- 
value. and | Number of Gd XSt Xx St Gj >< WW Number of | regate. 
niente Bell x Ww erga Number of individuals | oe” ae 
rec.-class | in each rec.-class | rec.-class  *°* 
0 | | 
| 1 | 5 1 7 
| 2 | 
3 ; 1 | 1 2 4 
4 | | 
5 | a | 1 3 
6 | 1 1 2 
7 (x) 2 4 2 
8 1 | 1 
9 - | 2 
10 1 1 
11 1 1 
; 12 3 3 
13 | 3 | 1 | 4 
| 14 | 1 | 1 | 2 
15 } 2 | | | | 2 
16 | 1 | | | 1 
18 | | | 
19 | | | | | 1 
20 | | | 
21 | | 
| 23 | | | | 
| 24 | 1 | | | 1 
| [Est Ww | | | 
| (43 9%) | | | 
| Aver-| | | | 
| age | | | | | 
| | | 
value | | | | | 
% | 66 11,20 17 | 3,7 9,03 66 | 26 | 8,9 
43 | | 
regards their influence on the crossing over, but even the gametes of 
the F;-plants have in some cases been shown to be different in that 
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respect. Thus it is very probable that the unquestionable segregation 
in the original F,-plants continues in F, and F;. 

A common feature of the four investigated series is that they all 
give average recombination values differing from those produced by 
their parent varieties in crosses with the same tester variety. The com- 
parison of the recombination values of the pure line crosses with those 
from the segregate crosses is perhaps not fully valid. There may be 
some slight doubt on this point because the pure line crosses were all 
determined as F,:s, that is pollen as well as eggs were used for the 
linkage test, whereas all the later crosses were investigated by means 
of back-crosses where the pollen of the heterozygote was tested mainly. 
There has, however, been found very few signs of linkage differences 
between the gametes of different sex in Pisum. Therefore the com- 
parison between the two sets of crosses must be valid. 

In the segregate crosses plants have been used which carried the 
same gene set as regards the genes Le, P and V as one of the original 
parent lines. When the recombination values produced by the parent 
lines and by their segregates in crosses with the same partner are com- 
pared the segregates in all four series have caused considerably lower 
recombination percentages than the lines themselves or their average. 
This striking fact cannot be without its significance for the interpreta- 
tion of the causes of the changing linkage values. 

In spite of the considerable amount of labour expended on these 
investigations they have not brought us much farther to the finding 
of the causes of the differences in recombination between Le and 
V. The genic nature of the variation in linkage is proved beyond 
any doubt. In genetical terms it is obvious that one single factor cannot 
be responsible for the variation. It does not seem very probable that 
two genes each with a strong effect on the linkage cause the wide 
segregation observed. The conception of several co-operating factors 
as causing the genic differences in linkage seems to give the best 
genetical interpretation of the facts revealed by the investigations. 

The assumption of several quantitatively operating genes for the 
linkage intensity agrees on the whole well with our experience from 
other material. Thus in Drosophila melanogaster several factors are 
known to affect the cross over values and in some cases the impression 
of several cross over determiners segregating at once (selection experi- 
ments by DETLEFSEN and ROBERTS 1921) is very strong. In maize, 
Gammarus chevreuxi and the silkworm cases of wide and seemingly 
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quantitative segregation for linkage intensity are known (for literature 
see ELOFF 1932). 

There is, however, one feature in the distribution of the recombina- 
tion values in the segregate crosses which does not agree very well 
with our general experience of quantitative segregation, i. e. that they 
mainly represent a decrease in crossing over as compared with their 
parent variety. Usually in quantitative inheritance the segregates in a 
cross will be distributed more or less symmetrically about a mean 
value placed somewhere between the parental values. This is evidently 
not the case here and the phenomenon needs explanation by further 
experimental work. 

Beside interpreting the causes of the variation in linkage intensity 
as the effects of certain genes on the cross over frequency between the 
two genes tested we might find an explanation of the known facts in 
the arrangements of the genes in the chromosome concerned. If minor 
structural differences between the chromosomes brought together in the 
original hybrid caused the decrease in crossing over percentage in some 
of the pure line hybrids, the chromosomes must be expected to come 
out of such a hybrid with a still greater variation in structure than was 
found in the pure line hybrids. This interpretation is at the moment 
as probable as the gene effect interpretation and suffers also from the 
difficulty of explaining why the crossing over in the segregate crosses 
is further depressed as compared to the pure line crosses. Schemes 
might be formulated to explain the matter but they would be mere 
speculations and would scarcely even vield working hypotheses. 


SOME SUGGESTIONS FOR THE FURTHER INVESTIGATION 
OF THE VARIATION IN LINKAGE INTENSITY 
IN PISUM. 


Since the testing of the segregates derived from the pure line crosses 
has only revealed that segregation in linkage determiners is taking place 
in the F,-plants as well as in their descendants it will be necessary to 
continue the work along other lines. 

One point of great interest is whether the factors which determine 
the recombination value of Le and V also affect the linkage between 
genes belonging to other linkage groups. If they cause a general 
decrease in crossing over the chance for them being normal genes 
increases, if their effects are confined to this one linkage group it is 
diminished. 




















LINKAGE VALUES IN PISUM, II 





Another way of going deeper into the matter will be to widen the 
field of research and include other factors belonging to the same linkage 
group. Such factors are known, viz. P and B,. The P-factor is quite 
workable but will about double the amount of labour necessary in the 
back-crosses. The B,,-factor on the other hand can scarcely be used 
with enough accuracy in the scoring because its phenotypical effect is 
influenced by modifiers among which P and V are to be found. Thus 
the discovery of factors linked to Le or V is urgent. 

On the chiasmatype theory of crossing over, differences in chiasma 
frequency would be expected to be correlated with differences in cros- 
sing over frequency. Although it does not seem possible to study the 
diplotene stage in Pisum a rather good estimate of the chiasma fre- 
quency can be arrived at by studying the metaphase plates (SANSOME 
1931, 1932). Studies of this kind might reveal something about the 
nature of the factors determining the variation in crossing over fre- 
quency and at the same time serve as a genetical check on the chiasma- 
type theory. 

The present writer has in fact investigations of the kinds just men- 
tioned under way at the moment, but it may be feared that the work 
will prove too much for one investigator, especially since this one is 
forced to occupy himself mainly with quite other matters. The problems 
of the varying Jinkage intensities must, however, be solved before we 
can get down in earnest to a workable scheme for the research on 
linkage groups in Pisum. Therefore it is to be hoped that other in- 
vestigators will join in the work and the present writer will be only too 
glad to offer material for the work to others. 


SUMMARY. 


1. This report presents a research on the variation and heredity of 
linkage intensity-in Pisum, being the continuation of the present writer’s 
previous investigation in this line. 

2. In order to reveal how the linkage determiners segregate, 
segregates from the original pure line crosses were tested by crossing 
them to suitable pure lines. The segregates were always chosen so as 
to contain the genes concerned (P, V and Le) in the same combination 
as they appeared in the original parent variety in the pure line cross 
from which they were derived. 

3. The tested plants gave a wide range of variation in linkage inten- 
sity and in most cases it is proved that a segregation of cross over 
determiners has taken place in the F,- and F:-plants of the pure line 
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crosses and in some cases even a segregation among the gametes of the 
F;-plant could be demonstrated. 

4. The averages of the four series of segregates tested all differ from 
the recombination values produced by their parent varieties when 
crossed to the same partner. The segregate crosses all gave lower re- 
combination values than the corresponding pure line crosses. 

5. It is concluded that the most plausible genetical interpretation 
of the facts is that the linkage intensity is determined by several genes 
with quantitative effects, although the facts do not fully agree with this 
interpretation. The causation of the variation in linkage intensity may 
equally well be sought in structural differences between the chromo- 
somes of different biotypes. 

6. Some suggestions for the further research in this field are put 


forward. 
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CHROMOSOMENBINDUNGEN IN EINIGEN 
KREUZUNGEN ZWISCHEN HALBSTERILEN 
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(With a summary in English) 





EINLEITUNG. 


|’ Pisum sind jetzt mehrere Falle von Segmentaustausch zwischen 
nicht-homologen Chromosomen entdeckt worden. Durch reziproke 
Translokationen wurden zwei Chromosomen verandert. Die Pflanzen, 
die heterozygotisch sind, also durch die Vereinigung einer Gamete mit 
veranderten Chromosomen und einer Normalgamete (also mit durch 
Austauschprozesse unberiihrten Chromosomen) entstanden sind, zeigen 
gewisse Eigentiimlichkeiten. Etwa 50 % von ihren Pollenkérnern und 
Embryosacken sind abortiert, und die heterozygotischen Pflanzen sind 
durch ihre nur halb gefiillten Hiilsen und ihren schlechten Pollen leicht 
kenntlich. Zytologisch zeichnen sie sich dadurch aus, dass in der ersten 
Reifeteilung vier Chromosomen zu einer Kette oder einem Ring vereint 
sind (diese Chromosomenkonfiguration wurde Amphibivalent genannt): 
die beiden veranderten Chromosomen haben sich mit ihren Homologen 
aus der Normalgamete gepaart. 

Die heterozygotischen Pflanzen spalten in Bezug auf Sterilitat 
und Chromosomenform. 7?/, der Pflanzen der Nachkommenschaft 
sind wie die Eltern heterozygotisch, halbsteril, und haben einen 
Chromosomenring, */, sind Normalpflanzen, sind fertil und haben nor- 
male Chromosomenpaarung, ’/, schliesslich sind zwar auch fertil und 
haben normale Paarung, sind aber in Bezug auf den Segmentaustausch 
homozygotisch. Die letzteren lassen sich dadurch erkennen, dass sie, 
mit Normalpflanzen gekreuzt, halbsterile Hybriden ergeben. Die 
homozygotischen Pflanzen werden in Datura »prime types» genannt 
(BERGNER, SATINA, BLAKESLEE 1933), also Primartypen. 

Bisher sind in Pisum folgende F alle von Austausch zwischen Nicht- 
Homologen bekannt. Die zuerst zu beschreibenden sind Primartypen. 
Es ist die K-Linie von HAMMARLUND, die, mit »Normalpflanzen» ge- 
kreuzt, halbsterile Bastarde ergibt. Ferner eine Thibeterbse, die mit 
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Linien der Sorte Duke of Albany gepriift, auch Halbsterilitat hervor- 
rief (RICHARDSON-SANSOME 1932). Als Primartypus ist auch die Sorte 
Extra Rapid anzusehen, wenigstens in Bezug auf bisher gepriifte Linien. 
Die Kreuzung Solo < Extra Rapid ist halbsteril und wahrend der Chro- 
mosomenpaarung sind vier Chromosomen vereint (HAKANSSON 1931). 
Ich habe jetzt mehrere andere Bastarde von Extra Rapid und anderen 
Erbsensorten untersucht. Bei allen konnte ich eine Vereinigung von 
vier Chromosomen feststellen. Die Kreuzungen sind alle von Herrn 
Saatzuchtleiter ERNST NILSSON hergestellt. Ahnliche Chromosomenbir- 
dungen wie in Solo X Extra Rapid fand ich in Lincoln * Extra Rapid, 
de Grace X Extra Rapid, Luxuria * Extra Rapid, Friihe, niedrige 
Extra Rapid, einer Mutante aus English Wonder < Extra Rapid, und 
schliesslich Extra Rapid X Witham Wonder. Extra Rapid ergibt also 
mit verschiedenen Sorten halbsterile Bastarde mit Chromosomenzusam- 
menschluss; ihre Chromosomen miissen durch Segmentaustausch ver- 
andert sein. 

Wir haben demnach hier drei Primartypen. Weitere Falle von 
Segmentaustausch sind jedoch bekannt; alle sind in den Kulturen von 
Herrn Saatzuchtleiter NILSSON entstanden (HAKANSSON 1932, NILSSON 
1933). Sie sind héchst wahrscheinlich spontan als eine einzige Pflanze 
erschienen, und alle dank ihrer Semisterilitat entdeckt worden (NILSSON 
1933). Ich habe sie in meiner friiheren Ver6ffentlichung N1, N2 und 
N3 genannt, womit also keine Primartypen, sondern die heterozygoti- 
schen Typen bezeichnet sind. N1 ist, wie NILSSON spater beschrieb, 
als einzige semisterile Pflanze in Kneifelerbsenmutationen aus Zuk- 
kererbsen aufgetreten. Der Semisterilitatsfall N2 erschien zuerst auch 
als eine einzige Pflanze, und zwar in Sabre-Erbsen. N1 wie N2 haben 
ein Amphibivalent von gewéhnlichem Aussehen, sie sind offenbar 
durch Austausch zwischen Nicht-Homologen gebildet, der in einer 
Pollen- oder Embryosackmutterzelle einer der Elternpflanzen statt- 
fand. Segmentaustausch nach der Kreuzung hat aber offenbar noch 
einen Semisterilitatsfall hervorgerufen, nimlich in der Kreuzung zwi- 
schen einer Mutante aus English Wonder und de Grace (siehe NILSSON 
1933). Dieser Sterilitatsfall hat keine Bezeichnung. Zum _ Schluss 
haben wir einen abweichenden Fall von Halbsterilitat, und zwar N3 
(siehe HAKANSSON 1932). Er entstand aus einer Kreuzung Bohnen- 
erbse < Automobil, weist in genetischer Hinsicht keine Eigentiimlich- 
keiten auf (siehe NILSSON 1933), hat aber eine abweichende Zytologie. 
Die semisterilen Pflanzen sind deutlich trisomisch in Bezug auf ein 
Chromosomensegment. Sie sind also nicht durch Austausch zwischen 
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Nicht-Homologen gebildet, wahrscheinlich hat eine Translokation von 
einem Segment stattgefunden. 

Sieben Falle von Chromosomenveranderungen, die mit Halbsteri- 
litat verkniipft sind, sind also in Pisum bekannt. Drei davon sind Pri- 
mirtypen, vier sind zuerst als Heterozygoten erschienen und beob- 
achtet worden. Die letztgenannten spalten Primaértypen ab, denn in 
ihrer Nachkommenschaft befinden sich fertile und halbsterile Pflan- 
zen in gleicher Anzahl. .N1 weicht aber in dieser Hinsicht ab, die 
Spaltung ist hier 2 halbsterile : 1 fertil. Méglicherweise sind die Homo- 
zygoten nicht lebenstauglich (siehe NILsson 1. c.). 

Ich will hier itiber die Zytologie von Kreuzungen zwischen den 
halbsterilen Typen berichten. Die Kreuzungen sind von Herrn Saat- 
zuchtleiter ERNST NILSSON hergestellt. Zweck der Untersuchungen war 
die Feststellung ob dieselben oder verschiedene Chromosomen in den 
verschiedenen Sterilitétsfallen von den Austauschprozessen betroffen 
seien. Folgende Typen wurden miteinander gekreuzt: 

Extra Rapid, ein Primartypus. 

N1, semisterile Pflanzen (vergl. oben). 

N2, semisterile Sabre. 

N3, semisterile Pflanzen aus Bohnenerbse < Automobil. 

N4, semisterile Kreuzung Delikatess Lincoln * Extra Rapid. 

Die Kreuzungen, die ich untersuchten konnte, sind: 

N3 X Extra Rapid. In dieser Kreuzung befanden sich keine fer- 
tilen, sondern nur sterile Pflanzen. Einige waren halbsteril, also mit 
etwa 50 % Sterilitat, andere besassen einen weit grésseren Prozent von 
untauglichem Pollen. 

N2 X N1. In dieser Kreuzung erschienen fertile Pflanzen, Pflan- 
zen mit 50 % Sterilitat und eine Pflanze mit mehr als 50 % Sterilitat. 

N1 X N3. Auch hier traten fertile Pflanzen, halbsterile Pflanzen 
und Pflanzen mit noch groésserer Sterilitat auf. 

N1 X N4._ Dieselbe drei Pflanzentypen wurden auch in dieser 
Kreuzung erhalten. 

N2 X N3. In dieser Kreuzung wurden nur zwei Pflanzentypen 
erhalten, namlich fertile und halbsterile Pflanzen. 

N4 XN3. Hier dagegen waren sowohl fertile Pflanzen vorhanden 
wie auch halbsterile, oder solche, die mehr als halbsteril waren. 

N1 bis N4 sind wie gesagt heterozygotisch und bilden zwei Sorten 
von tauglichen Gameten, teils Normalgameten mit den unverander- 
ten Chromosomen, teils Gameten mit den beiden veranderten Chro- 
mosomen. Bei der Kreuzung von zwei heterozygotischen Linien miissen 
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also verschiedene Pflanzen gebildet werden. */, der Pflanzen sind 
durch die Verschmelzung von Normalgameten gebildet, sie sollen 
normale Chromosomenrpaarung zeigen und fertil sein. °*/, der Pflanzen 
der Nachkommenschaft sind durch Vereinigung einer Normalgamete 
mit einer Gamete mit veranderten Chromosomen entstanden, diese 
Pflanzen sollen halbsteril sein, und die Chromosomenkonfiguration 
einer der Elterntypen besitzen. Eine dritte Pflanzensorte ist durch 
eine Vereinigung der veranderten Gameten in den beiden gekreuzten 
Halbsterilen zu erwarten. Es ist anzunehmen, dass die Chromosomen- 
konfiguration und Sterilitatsverhaltnisse hier in den verschiedenen 
Kreuzungen verschieden sind. 

Extra Rapid bildet als Primartypus nur eine Gametensorte. In 
Kreuzungen mit den heterozygotischen Pflanzen verursacht sie also die 
Bildung einer zweifachen Nachkommenschaft, da ihre Gameten eine 
Normalgamete oder eine Gamete mit veranderten Chromosomen be- 
fruchten kénnen. Wenn eine Normalgamete befruchtet wird, entsteht 
eine halbsterile Pflanze mit Amphibivalent in der ersten Reifeteilung, 
anderenfalls kénnen neue Pflanzentypen gebildet werden. 

Die Individuenanzahl in den verschiedenen Kreuzungen war nicht 
gross, die zu erwartenden Pflanzenkategorien kamen jedoch vor. 

Es soll auch daran erinnert werden, dass eine Kreuzung von Erb- 
senlinien mit durch Austausch veranderten Chromosomen zytologisch 
bereits untersucht worden ist. Es war ein Bastard aus zwei Primar- 
typen, und zwar die K-Linie von HAMMARLUND und die Thibet-Linie 
von PELLEw. Der Bastard zeigte in der ersten Reifeteilung einen Ring 
aus sechs Chromosomen, und eine weit gréssere Pollensterilitat als 
50 %, nimlich 70 % (RICHARDSON-SANSOME 1932). 


DIE KREUZUNG N3 « EXTRA RAPID. 


In dieser Kreuzung wurden brauchbare Teilungen von drei Pflan- 
zen erhalten. Zwei davon waren halbsteril, ihr Pollen war zu 50 % 
taub. Diese Pflanzen zeigten die Chromosomenpaarung, die in Halb- 
sterilen allgemein ist, also ein Amphibivalent. Nun ist schon ange- 
deutet worden, dass N3 eine abweichende Zytologie hat. In N3 sind 
oft drei Chromosomenenden vereint, und oft sind in der ersten Meta- 
phase sieben Bivalente, anstatt fiinf und ein Vier-Ring vorhanden. 
Diese Eigentiimlichkeiten wurden in der halbsterilen Kreuzungsnach- 
kommenschaft aber nicht wiedergefunden. Das Amphibivalent war 
anstattdessen von gewohnlichem Aussehen, so wie es in Extra Rapid 
Solo-Erbse beobachtet wurde. Die beiden untersuchten, halbsterilen 
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Pflanzen sind also durch die Verschmelzung einer Extra Rapid-Gamete 
mit einer Normalgamete aus N3 gebildet. 

Fertile Pflanzen sind, wie hervorgehoben wurde, nicht zu erwarten 
und wurden in der Kreuzung auch nicht gefunden. Dagegen entstan- 
den einige Pflanzen, die eine gréssere Pollensterilitét als 50 % zeigten. 
Von einer dieser Pflanzen erhielt ich Praparate mit Teilungen in den 
Pollenmutterzellen. Es handelt sich um die Pflanze 16 (Fig. 1). 
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Fig. 1. Die Kreuzung N3 X Extra Rapid, Pflanze 16. — a—d: die Chromosomen aus 
vier Pollenmutterzellen. — a: Sechs-Konfiguration und vier Bivalente. — b: Vier- 
Konfiguration (Amphibivalent) und fiinf Bivalente. — c: zwei »Trivalente» und vier 
Bivalente. — d: sieben Bivalente. — e—i: Sechs-Konfigurationen aus verschiedenen 
Pollenmutterzellen. — j: Fiinf-Kette und Univalent. 


In dieser Pflanze waren sechs Chromosomen zu einer grossen Kon- 
figuration in der ersten Metaphase gepaart. Der Chromosomenkom- 
plex hatte ein recht verschiedenes Aussehen. Meist war es eine Kette, 
aber auch geschlossene 6-Ringe wurden beobachtet. Bisweilen waren 
die Chromosomen im Komplex zickzackorientiert, sodass benachbarte 
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Chromosomen nach verschiedenen Polen der Kernspindel gelangen 
mussten und fertile Pollenkérner entstehen. Abweichungen von der 
regelmassigen Zickzackanordnung waren aber weit haufiger (Fig. 1 
e—g). Nichttrennung der Komplexchromosomen muss also sehr oft 
stattfinden, eine Erscheinung, die zu Gonensterilitat fiihren muss (siehe 
auch die Anordnung in Fig. 1 h). 

Die eigenartigen Chromosomenbindungen in N3 kamen auch in 16 
vor. Drei Chromosomenenden sind nicht selten vereint, der Chromo- 
somenkomplex ist dann meist eine Art von Kette aus vier Chromo- 
somen, die mit dem Querarm eines Bivalents vereint sind (Fig. 1a 
und i). Die Kettenchromosomen sind in Fig. 1a zickzackorientiert. 
Es ist klar, dass 16 durch Vereinigung einer N3-Gamete mit veranderten 
Chromosomen und einer Extra Rapid-Gamete gebildet wurde. An die 
Bindungsverhiltnisse in N3 erinnert auch die Variation, die in den 
Pollenmutterzellen von 16 zu beobachten ist. Oft ist ein Bivalent 
vom Chromosomenkomplex frei, sodass in der Zelle fiinf Bivalente 
und eine Vier-Kette oder -Ring vorhanden sind (Fig. 1b). Fig. 1j 
zeigt eine Finf-Kette und ein Univalent. Einige Male wurden vier 
Bivalenie und zwei Trivalente beobachtet (Fig. 1c). In einer Pollen- 
mutterzelle befanden sich sogar sieben Bivalente (Fig. 1d). Es war 
also teils, wie so oft, ein Bivalent frei, teils war eine Chiasmabildung an 
zwei Stellen im restierenden Chromosomenkomplex ausgeblieben. 


DIE KREUZUNG N2 « Ni}. 


In dieser Kreuzung dagegen waren drei in Bezug auf ihre Ferti- 
litat verschiedene Pflanzensorten: vollfertile, halbsterile und mit h6- 
herer Sterilitat als 50 %. Ich habe eine Pflanze von jeder Sorte unter- 
suchen kénnen. In der fertilen Pflanze waren sieben Bivalente in der 
ersten Metaphase, und in der halbsterilen waren fiinf Bivalente und 
ein Amphibivalent, wie es in halbsterilen Pflanzen gewohnlich der Fall 
ist. Genauere Studien wurden nicht gemacht. 

Eingehender dagegen wurde eine Pflanze mit hdherer Sterilitat 
als 50 % untersucht (Fig. 2). Hier war eine Chromosomenkonfigura- 
tion aus sechs gepaarten Chromosomen sowie vier Bivalente zu sehen. 
Der Chromosomenkomplex war als Ring (Fig. 2 b, c, d, f) oder Kette 
(Fig. 2a, g) ausgebildet. Regelmassige Zickzackanordnung der Chro- 
mosomen kam bisweilen vor (Fig. 2d) und fiihrt allem Anschein nach 
zur Bildung von fertilen Gameten. Durch die Bildung von interstitiellen 
Chiasmata entstehen Querarme, in Fig. 2 6 sind vier solche zu sehen. 
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Sie sind aber nicht immer vorhanden, in Fig. 2 f ist kein einziger Quer- 
arm zu beobachten. 

Der 6-Komplex war hier verschieden von dem in der Kreuzung 
N3 X Extra Rapid gefundenen. Eine Vereinigung von drei Chromoso- 
menenden wurde nicht beobachtet. Die Chromosomenbindungen sind 
ferner sehr konstant, in fast allen Pollenmutterzellen war ein 6-Kom- 
plex vorhanden. Nur sehr selten waren fiinf Bivalente und ein Amphi- 
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Fig. 2. Die Kreuzung N2 X N1, Pflanze 53. — a—d, f: Sechs-Konfiguration und vier 
Bivalente von fiinf Pollenmutterzellen. — e: Vier-Ring und fiinf Bivalente. — 
g: Sechs-Konfiguration. 
bivalent, wie sie in Fig. 2g abgebildet sind, vorhanden. Das Amphi- 
bivalent war in dieser Zelle merkwiirdigerweise ein geschlossener Ring, 
was wohl darauf beruht, dass ein Segmentaustausch zwischen Nicht- 
Homologen stattgefunden hat. 


DIE KREUZUNG Ni x N4. 


Es wurden hier drei Pflanzen untersucht, die Sterilitat konnte 
aber leider nicht festgestellt werden. Zwei Pflanzen hatten fiinf Bi- 
valente und ein Amphibivalent. Die eine, 57, wurde ziemlich einge- 








348 ARTUR HAKANSSON 


hend untersucht. Das Amphibivalent war hier selten eine Kette, meist 
ein geschlossener Ring. Bei 189 Pollenmutterzellen wurde das Amphi- 
bivalent studiert. In 11 Zellen war eine Kette, in 178 ein Ring. Nur 
etwa 5,3 % der Pollenmutterzellen weisen also eine Kette auf. 
Bekanntlich sind die Chromosomen, die das Amphibivalent bilden, 
entweder zickzackorientiert, benachbarte Chromosomen gehen nach 
verschiedenen Polen und es bilden sich fertile Pollenkérner, oder es 
kommen Abweichungen von der Zickzackanordnung vor, die zur Ste- 
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Fig. 3. Die Kreuzung Ni X N4, Pflanze 59. — a—d: die Chromosomen von vier 

Pollenmutterzellen, in’ allen zwei Vier-Konfigurationen (Amphibivalente) und drei 

Bivalente. — e: zwei Amphibivalente, zwei verklebte Bivalente und ein freies 
Bivalent aus einer Pollenmutterzelle. 


rilitat fihren. In den Kreuzungen mit der K-Linie von HAMMARLUND 
waren diese beiden Typen gleich haufig (HAKANSSON 1931). In der 
Pflanze 59 war dies aber, wie es schien, nicht der Fall. Bei den er- 
wahnten 189 Pollenmutterzellen kam Zickzackanordnung nur in 60 
vor, 129 zeigten Abweichungen. Ob dies einen Einfluss auf die Ste- 
rilitat dieser Pflanze hat, weiss ich wie gesagt nicht. 

Eine Pflanze dieser Kreuzung zeigte eine interessante Chromo- 
somenpaarung, da drei Bivalente und zwei Amphibivalente in der ersten 
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Metaphase vorhanden waren. Die Chromosomen von fiinf Pollen- 
mutterzellen sind in Fig. 3 abgebildet. Diese Pflanze war also durch 
die Vereinigung von zwei Gameten entstanden, die beide veranderte 
Chromosomen hatten. Das Material, das untersucht werden konnte, 
war nicht gross, eingehendere Studien iiber das Aussehen und Ver- 
halten der beiden Chromosomenringe konnten kaum gemacht werden. 
Es waren niamlich grésstenteils Ringe, Ketten kamen seltener vor 
(Fig. 3b). Zickzackanordnung der Chromosomen war haufig (Fig. 3 6 
und c), es konnte aber kaum eine einzige Pollenmutterzelle aufge- 
funden werden, in der die Chromosomen von beiden Amphibivalenten 
zickzackorientiert waren. 

Die beiden Amphibivalente waren anscheinend etwas verschieden. 
In dem einen waren haufig Querarme ausgebildet, bisweilen an allen 
vier Fugstellen im Ringe (Fig. 3e). In dem anderen Amphibivalent 
waren Querarme weniger haufig, meist waren es zwei, die von dem- 
selben Chromosom gebildet wurden. Die in Fig. 3e abgebildete 
Chromosomenanordnung zeigt scheinbar drei Amphibivalente; ausser 
den beiden Amphibivalenten kommt cine losere Vereinigung von zwei 
Bivalenten vor, vermutlich keine Paarung, nur eine Verklebung. 


DIE KREUZUNG Ni x N3. 


Von dieser Kreuzung wurden drei Pflanzen eingehender unter- 
sucht, eine fertile, eine halbsterile und eine mit héherer Sterilitat als 
50 %. 

In der fertilen Pflanze waren sieben Bivalente. Eine Eigentiim- 
lichkeit, die in dieser Kreuzung nicht selten ist, und die auch bei 
anderen Erbsen beobachtet werden kann, ist eine Verklebung von zwei 
Bivalenten durch einen Faden (vergleiche oben). Die Chromosomen 
in einer Pollenmutterzelle, in der eine solche Vereinigung vorhanden 
war, sind in Fig. 4a abgebildet. 

In der halbsterilen Pflanze wurden ganz die gleichen Chromo- 
somenverhiltnisse gefunden, die N3 auszeichnet. Oft kommen in den 
Pollenmutterzellen sieben Bivalente statt fiinf Bivalente und ein Amphi- 
bivalent vor. Die Paarung von drei Chromosomenenden ist keine Sel- 
tenheit (Fig. 4c). »Verklebungen» von Bivalenten lassen sich auch 
hier beobachten (Fig. 4b). Diese Pflanze entstand also durch Ver- 
schmelzung einer verinderten Gamete von N3 und einer Normalgamete 
von Nl. 

Die Pflanze mit mehr als 50 % Sterilitat hatte eine andere Zyto- 
logie: in der Regel waren sechs Chromosomen miteinander vereint. 
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Die Chromosomenpaarung war 4hnlich der in der sehr _ sterilen 
Pflanze in der Kreuzung N3 X Extra Rapid. Es kam dieselbe Varia- 
tion in den Chromosomenbindungen, die friiher beschrieben wurden, 
vor. Oft ist also der 6-Komplex in ein Bivalent und einen 4-Komplex 
aufgelést. Fig. 4d zeigt die Vereinigung von drei Chromosomenenden 
in dem Chromosomenkomplex. Die in Fig. 4 e abgebildeten Chromo- 


Od yea) Year XN 


Fig. 4. Die Kreuzung N1 X N3. — a: Pflanze 43. Zwei verklebte und fiinf freie 
Bivalente aus einer Pollenmutterzelle. — b—c: Pflanze 49. — b: Amphibivalent und 
fiinf Bivalente, davon zwei verklebte. — c: Amphibivalent. — d—e: Pflanze 47. — 
d: verschiedene Sechs-Konfigurationen mit drei vereinten Chromosomenenden. — 
e: andere Sechs-Konfigurationen. 
somenvereinigungen sind dagegen ohne solche Bindungen. Wie er- 
sichtlich kommen dann teils Ketten, teils geschlossene Ringe vor. Fer- 
ner kénnen die Chromosomen zickzackorientiert oder in anderer Weise 


geordnet sein. 
DIE KREUZUNG N2 < N3. 


In dieser Kreuzung waren nur fertile und halbsterile Pflanzen. 
Dagegen kamen keine Pflanzen mit héherer Sterilitat als 50 % vor. 
Das Individuenanzahl in der Kreuzung war nicht gross, doch waren 
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es drei fertile und drei halbsterile Pflanzen. Die Spaltung scheint also 
1:1 zu sein. Eine fertile Pflanze hatte sieben Bivalente in der ersten 
Reifeteilung. Eine halbsterile Pflanze zeigte fiinf Bivalente und ein 
Amphibivaient. Die Teilungen in dieser Pflanze (25) waren sehr un- 
regelmassig. Elimination von Chromosomen in der ersten Teilung war 
eine sehr haufige Erscheinung. 


DIE KREUZUNG N¢4  N3. 


In dieser Kreuzung wurden halbsterile Pflanzen und Pflanzen mit 


e 


grosserer Sterilitat als 50 % untersucht. In Fig. 5 sind die Chromo- 


Vt 8h gy 


T 4 gene 


Fig. 5. Die Kreuzung N4 X N3. — a—b: Pflanze 36. Amphibivalent mit drei ver- 
einten Chromosomenenden und fiinf Bivalente aus zwei Pollenmutterzellen. — c: 
Amphibivalente einer semisterilen Pflanze in N3 * N4. — d: Amphibivalent einer 


anderen semisterilen Pflanze in N3 X N4, in der keine Vereinigung von drei Chromo- 
somenenden beobachtet wurde. 


somen von zwei Pollenmutterzellen ciner semisterilen Pflanze abge- 
bildet. Die Chromosomenbindungen sind wie bei N3, die Pflanze ist 
offenbar durch Vereinigung einer veranderten N3-Gamete und einer 
Normalgamete von N4 gebildet. Oft waren sieben Bivalente zu sehen. 

Ein paar semisterile Pflanzen aus einer anderen Kreuzung zwi- 
schen N3 und N4 zeigten verschiedene Amphibivalente. Es war eine 
Spaltung unter den halbsterilen Pflanzen in Bezug auf ihre Chromo- 
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somenbindungen. In der einen war die Chromosomenbindung wie in 
der soeben erwahnten Pflanze und in N3 (Fig. 5c). In der anderen 
liess sich eine Vereinigung von drei Chromosomenenden nicht beob- 
achten, auch war ein Amphibivalent in allen Pollenmutterzellen zu 
sehen. Diese Pflanze war durch die Befruchtung einer Normalgamete 
von N3 mit einer Mutantgamete von N4 gebildet. 

Schliesslich wurden die Chromosomenbindungen in zwei Pflanzen 





yen dy gh 


Fig. 6. Die Kreuzung N4 X N3. — a—d: Pflanze 35. — a: Pollenmutterzelle mit 

vier Bivalenten und Sechs-Konfiguration, in dieser sind drei Chromosomenenden 

vereint. — b: ringférmige Sechs-Konfiguration und fiinf Bivalente. — c: zwei »Tri- 

valente» und fiinf Bivalente. — d: verschiedene Sechs-Konfigurationen. — e: Pflanze 
40. Sechs-Konfigurationen. 


mit héherer Sterilitat als 50 % studiert. In beiden befand sich ein 
Komplex von sechs Chromosomen. Eine der Pflanzen, 35, konnte ein- 
gehender untersucht werden. Fig. 6a zeigt eine Pollenmutterzelle in 
sehr friither Metaphase: es sind vier Bivalente, die frei sind, und ein 
Bivalent, das an eine Vier-Kette gebunden ist. Diese Chromosomen- 
anordnung wird von N3 gern gebildet. Einige Sechs-Komplexe sind in 
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Fig. 6d abgebildet. In Fig. 6 b sind vier Bivalente und ein geschlosse- 
ner Ring. Fig. 6c zeigt die Chromosomen in einer Pollenmutterzelle 
mit vier Bivalenten und zwei »Trivalenten». Sehr oft sind schliesslich 
fiinf Bivalente und ein »Quadrivalent» zu beobachten. 

In der anderen Pflanze, 40, schienen Ahnliche Bindungen zu sein 
(Fig. 6e). Vereinigung von drei Chromosomenenden wurde nicht 
beobachtet, wohl darauf beruhend, dass hier sehr wenig Material stu- 
diert werden konnte. 

Einige Zahlungen wurden gemacht, um die relative Haufigkeit 
von Sechs-Konfiguration und Vier-Konfiguration zu bestimmen. In 49 
Pollenmutterzellen war ein Sechs-Komplex, in 22 ein »Quadrivalent». 


ALLGEMEINER TEIL. 


In den meisten untersuchten Kreuzungen wurden also Pflanzen 
gefunden, die eine neue Chromosomenkonfiguration besassen, die in 
den Eltern nicht vorhanden war. Es war eine Sechs-Konfiguration oder 
zwei Vier-Konfigurationen. Eine Ausnahme machte die Kreuzung 
N2 X N3, es waren hier nur zwei Sorten von Pflanzen, fertile mit nor- 
maler Chromosomenpaarung und halbsterile mit Amphibivalent und 
fiinf Bivalenten. Es miissen in N2 und N3 dieselben Chromosomen 
von dem Segmentaustausch betroffen sein. Befruchtungen zwischen 
zwei Normalgameten oder zwischen zwei Gameten mit veranderten 
Chromosomen geben fertile Pflanzen, Befruchtungen zwischen einer 
Normalgamete und einer Gamete mit veranderten Chromosomen, halb- 
sterile Pflanzen. Das Zahlverhaltnis diirfte 1:1 sein. 

In den Kreuzungen von Ni und N2, N1 und N3 und schliesslich 
von N3 und N4, wurden Pflanzen mit einer grésseren Chromosomen- 
konfiguration aus sechs gepaarten Chromosomen gefunden. Alle diese 
Pflanzen zeigten eine bedeutend gréssere Pollensterilitat als 50 %. Thr 
Pollen war schatzungsweise */, steril. 

Andere Falle sind bekannt, wo Pflanzen mit einer Sechs-Konfigu- 
ration eine sehr hohe Sterilitat haben. In der von RICHARDSON- 
SANSOME untersuchten Kreuzung zwischen K-Linie und Thibet-Linie 
hatte die erhaltene Pflanze, die Sechs-Komplex zeigte, etwa 70 % 
sterilen Pollen (RICHARDSON-SANSOME 1932). In Zea Mays wurden 
Pflanzen mit Sechs-Konfiguration durch die Kreuzung von zwei halb- 
sterilen Linien, »semi-sterile 1» und »semi-sterile 3», erhalten. Die 
Pollensterilitat war hier etwas geringer als 75 % (BURNHAM 1930). Die 
unregelmassige Distribuierung der Chromosomen in der Sechs-Konfigu- 
ration, in der ich regelmassige Zickzackanordnung der Chromosomen 
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seltener beobachten konnte, muss zu einer sehr grossen Gonensterilitit 
fiihren. 

Die von RICHARDSON-SANSOME entdeckte und beschriebene Sechs- 
Konfiguration hatte ein eigentiimliches Aussehen. In den meisten 
Pollenmutterzellen (78 % der studierten Konfigurationen) war ein s. g. 
medianes Chiasma, d. h. ein interstitielles Chiasma war zwischen zwei 
Chromosomen im Sechs-Komplex, die nicht nebeneinander lagen, aus- 
gebildet. Das Chiasma war immer an derselben Stelle, offenbar immer 
zwischen denselben Chromosomenstiicken, ausgebildet. Die Sechs- 
Konfiguration erhielt dadurch eine charakteristische Form, die »figure- 
of-eight» (Acht-Figur) genannt ist. Diese Chiasmabildung wird durch 
die Annahme erklart, dass zwei nicht homologe Chromosomen in ihrer 
Mitte ein ganz ahnliches homologes Chromosomensegment gemeinsam 
haben; die beiden Stiicke paaren sich in der Prophase. 

In dem von mir untersuchten Material wurden Acht-Figuren nicht 
beobachtet. Ich fand statt dessen zwei andere Typen von Sechs-Kon- 
figurationen. Die eine bei der Kreuzung N2 X N1 war eine einfache 
Kette oder ein Ring. Die andere war in den Kreuzungen mit N3, also 
in N4 X N3, N3 X Extra Rapid und N1 X N3, sie wird also durch die 
veranderten N3-Chromosomen hervorgerufen. Ich habe oben mehr- 
mals die Chromosomenkonfigurationen in diesen Pflanzen beschrieben. 
Bisweilen ist es eine Sechs-Kette oder ein Sechs-Ring, oft aber bekommt 
die Sechs-Konfiguration infolge der Vereinigung von drei Chromoso- 
menenden ein abweichendes Aussehen. Sechs-Konfiguration kommt 
librigens durchaus nicht in allen Pollenmutterzellen vor, oft ist es nur 
eine Vier-Konfiguration. Dann gibt es fiinf Bivalente. 

Ich habe friiher die Chromosomenbindungen in N3_ beschrieben 
(HAKANSSON 1932). Sie sind sehr variierend, bisweilen sieben Biva- 
lente, 6fter ein gewéhnliches Amphibivalent und fiinf Bivalente, 
schliesslich recht oft ein Amphibivalent mit drei vereinten Chromo- 
somenenden. Aus der letztgenannten Tatsache wurde geschlossen, 
dass N3 nicht durch Segmentaustausch zwischen Nicht-Homologen 
entstand, vielmehr lag hier ein Fall von einfacher Translokation vor. 
Merkwiirdig ist doch in solchem Falle das gelegentliche Vorkommen 
von einem geschlossenen Vier-Ring. 

In Datura werden von den jetzt gefundenen 80 Primartypen 17 als 
einfache Translokationen gedeutet, die mit der Standardlinie gekreuzt 
eine »kite-like» Konfiguration (Drachen-Konfiguration) hervorrufen 
(BERGNER, SATINA, BLAKESLEE 1933). Dies ist anscheinend dieselbe 
Konfiguration, die in N3 haufig ist, Amphibivalent mit drei vereinten 
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Chromosomenenden (siehe Fig. 5a—c). Die Translokationen in 
Datura sind nicht natiirlich entstanden, sie sind vielmehr alle durch 
X-Strahlen oder Radium hervorgerufen. Einige sind als Heterozygoten 
wie N3 zu 50% pollensteril, andere haben aber als Heterozygoten 
25 % Pollensterilitat oder sind ganz fertil. Uber eine Variation in der 
Konfiguration, wie sie so haufig in N3 ist, wird nichts berichtet, wenn 
wir von dem Primartypus 51 absehen, der bald einen Drachen, bald 
einen Ring mit den Chromosomen der Standardlinie bildet, und deren 
wahre Natur noch nicht festgestellt ist (1. c. S. 113). Eine andere 
Datura-Translokation hat bald eine Kette, bald einen Drachen, ihre 
Zytologie ist durch das Vorhandensein von dem Rest des fragmentierten 
Chromosomes charakterisiert (BERGNER und BLAKESLEE 1934).  Pri- 
martypus 51 scheint am meisten N3 ahnlich sein. 

Auch in Zea Mays ist das Vorkommen von einfachen Transloka- 
tionen behauptet worden. So wird von BRINK und COOPER s. g. »M- 
steriles» gedeutet, die eine Pollensterilitat von nur 25 % aufweisen und 
immer eine Vier-Kette, nie einen Ring in der ersten Metaphase und 
Diakinese haben (BRINK und COOPER 1932). Indessen zeigte BURNHAM 
einen anderen Sterilitatsfall in Zea Mays mit ahnlichen Eigenschaften, 
also 25 % Sterilitat und Kette, wo ein Fall von Austausch zwischen 
nicht homologen Chromosomen vorliegen muss (BURNHAM 1933). 

Ob N3 eine einfache Translokation ist oder ein Segmentaustausch 
der von Translokation begleitet ist, vermag ich nicht zu entscheiden. 
Die N3-Konfiguration wird vererbt und tritt in den untersuchten Kreu- 
zungen mit N3 auf, teils in den Pflanzen mit Sechs-Konfiguration, teils 
in gewissen halbsterilen Pflanzen. In der Kreuzung N3 X N4 bestand 
unter den Halbsterilen eine Spaltung in Bezug auf die Chromosomen- 
konfiguration. 

In Nl X N4 wurde eine Pflanze mit zwei Amphibivalenten ge- 
funden. Solche Pflanzen sind nach Kreuzung von semisterilen Linien 
sowohl in Zea Mays (BURNHAM 1930) wie in Datura gefunden worden. 
Die Sterilitat dieser Pflanze wurde nicht festgestellt, sie ist vermutlich 
bedeutend héher ais 50 %, denn in der Kreuzung N1 X Extra Rapid, 
in der dieselben durch Austausch veranderten Chromosomen eingehen 
wie in N1 < N4, war eine Pflanze von hoherer Sterilitat als 50 %. 
Davon wurden jedoch keine geeigneten Stadien erhalten, um ihre Chro- 
mosomenkonfiguration festzustellen. 

In der Einleitung wurde erwahnt, dass die grésseren Konfigura- 
tionen Schliisse in der Hinsicht erlauben, inwieweit dieselben oder ver- 
schiedene Chromosomen von Segmentaustausch betroffen seien. Ich 
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habe friiher die Chromosomen a,a:, b,b. und so weiter bezeichnet 
(HAKANSSON 1928). Andere Forscher haben sie AB, CD u. s. w. ge- 
nannt. Eine dritte Art der Bezeichnung ist die durch Ziffern, die Chro- 
mosomen werden 1 - 2, 3-4, u. s. w. benannt (BLAKESLEE und CLELAND 
1930). Letztere Bezeichnungen sind die kiirzeren, und sie scheinen jetzt 
am meisten verwendet; darum sollen sie auch hier angewandt werden. 

Die sieben unveranderten Chromosomen der Normalgamete sind 
dann 1-2, 3.4, 5-6, 7-8, 9-10, 11-12, 13-14. 

Es wird in N1 provisorisch angenommen, dass die Chromosomen 
1-2 und 3-4 durch Segmentaustausch verdindert sind. Die Chromo- 
somen der Mutantgamete sind also 1-4, 2-3, 5-6, 7-8, 9-10, 11-12, 
13-14. Die Chromosomenbindungen in N1 sind 


7-8_ —9-10 11-12 13-14 


— a > = 
. ¥% 840 “A-O “RH 


5. 

1-.2—2.3 5- 

Von N2 nehmen wir an, die Chromosomen 3-4 und 5-6 haben 

Segmente vertauscht, ihre Chromosomen sind also 1 - 2, 3-6, 5-4, 7 - 8, 

9-10, 11-12, 13-14. Sie hat wie N1 Vier-Ring und fiinf Bivalente, 
das Amphibivalent ist hier aber: 


3-6—6-5 
3-4—4-5 


Bei der Kreuzung von N1 und N2 entstehen fertile und halbsterile 
Pflanzen nebst Pflanzen mit mehr als 50 % Sterilitét. Die letzteren 
haben eine Sechs-Konfiguration. Die Chromosomenbindungen miissen 
folgende sein: 


7-8 9-10 _il-12 gare hy, 


—— Pe a — a 
6 7-8 9-10 11-12 13-14 


ee 

In der Kreuzung Ni X N4 sind Pflanzen mit zwei Amphibivalen- 

ten. In N4 miissen ganz andere Chromosomen als in N1 verandert 

sein, wir nehmen an, die Chromosomen 5 - 6 und 7 -8 seien durch Aus- 

tausch verandert. Das Amphibivalent in den heterozygotischen N4 
Pflanzen ist also 

8—8-7 

> 

= Py 


< 
6—6 


or or 


Ihre Chromosomen sind niamlich 1-2, 3-4, 5-8, 7-6, 9-10, 11-12, 
13-14. 
Die Chromosomenbindungen in den Pflanzen in N1 X N4, die 
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durch die Verschmelzung von zwei Gameten, die beide veranderte 
Chromosomen hatten, entstanden, sind 
—l -4—4. 3_ 5 -8—8 i we 10_ wen . 12_ _13 . sig 
1-2—2-3 5-6—6-7 9-10 11-12 13-14 


Wir haben schliesslich die Chromosomen von N3 zu beriicksich- 
tigen. Es ist ganz klar, dass in N3 dieselben Chromosomen verandert 
sind wie in N2. Dies geht daraus hervor, dass N3 ebenso wie N2 eine 
Sechs-Konfiguration bildet, wenn sie mit N1 gekreuzt wird. Weiter 
sind in der Kreuzung N2 X N3 keine Pflanzen mit héherer Sterilitat 
als 50 % oder entsprechende Chromosomenbindungen. 

Mit N4 gekreuzt, veranlasst N3 die Bildung einer Sechs-Konfigura- 
tion. Es lasst sich erkennen, dass in N3 und N4 das gleiche Chromo- 
som verandert ist, aber in den beiden Fallen mit verschiedenen anderen 
getauscht hat (vergl. das Schema iiber N1 und N2 oben). Das Gleiche 
gilt von N2, das noch nicht mit N4 gekreuzt ist. In N4 sind die Chro- 
mosomen 5:6 und 7-8, in N2 und N3 3-4 und 5-6 verandert. Ich 
gebe kein Schema tiber die Chromosomenbindungen in den von N3 
hervorgerufenen Konfigurationen, weil ich mir tiber die Deutung der 
Konfiguration von N3, wie erwahnt, nicht klar bin. Ich werde aber 
mehr Material von N3 untersuchen. 


SUMMARY. 


The chromosome configurations in the first metaphase of various 
plants from crosses between semi-steriles in Pisum were studied. The 
plants were from cultures raised by E. NILSSON and the semi-steriles in- 
volved were N1, N2, N3 and N4. 

N3 has a peculiar chromosome configuration. A chain or ring of 
four is found in many pollen mother cells, but often the ends of three 
ehromosomes are united to form a kite-like configuration, indicating a 
translocation or duplication that was perhaps followed by a segmental 
interchange. Often there are seven bivalents in the pollen mother cell. 

In N1 X N2 a plant was found with a configuration of six arranged 
as a chain or aring. This plant was more than 50 % sterile. 

In N1 X N4 a plant was found with two rings or chains of four. 

In the crosses N1 X N3, N4 X N3 and N3 X Extra Rapid plants 
were found with four bivalents and a configuration of six. In this 
configuration three chromosome ends were not infrequently united. In 
some pollen mother cells there were five bivalents and a configuration 
of four. All these plants were more than 50 % sterile. 
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In N2 X N3 there were apparently only plants with normal pairing 
or with a configuration of four. 

In the crosses with N3 the plants with more sterility than 50 % 
and some of the semi-sterile plants inherited the peculiar chromosome 
configurations of N3. 

Ni and N4 have arisen through interchange between non-homo- - 
logous chromosomes, none of the changed chromosomes in N1 is in- 
volved in N4. 

One of the chromosomes in N2, changed through segmental inter- 
change, is also changed in N1. 

In N3 the same chromosomes are involved as in N2. One of the 
chromosomes changed in N4 is also changed in N3. 


ZITIERTE LITERATUR. 


1. BeRGNER, D. H. and BLAKESLEE, A. F. 1934. Cytology of a translocation of 


the 1-2 chromosome in Datura. — Bull. Torrey bot. club 61. 

2. BEeRGNER, D. H., Satina, S. and BLAKESLEE, A. F. 1933. Prime types in 
Datura. — Proc. nat. academy 19. 

3. BLAKESLEE, A. F. and CLELAND, R. E. 1930. Circle formation in Datura and 
Oenothera. — Ebenda 16. 

4. Brink, R. A. and Cooper, D. C. 1932. A structural change in the chromo- 
somes of maize leading to chain formation. — Americ. Naturalist 67. 

5. BurnHam, C. R. 1930. Genetical and cytological studies of semisterility and 
related phenomena in maize. — Proc. nat. academy 16. 

6. — 1932. An interchange in maize giving low sterility and chain configura- 


tions. — Ebenda 18. ; 
7. HAKANSSON, A. 1928. Die Reduktionsteilung in den Samenanlagen einiger 
Oenotheren. — Hereditas XI. 


8. — 1931. Uber Chromosomenverkettung in Pisum. — Hereditas XV. 

9. — 1932. Neue,Fille von Chromosomenverkettung in Pisum. — Hereditas XVI. 

10. Nitsson, E. 1933. Erblichkeitsversuche mit Pisum. VI—VIII. — Hereditas 
XVII. 


11. RICHARDSON-SANSOME, E. 1932. Segmental interchange in Pisum sativum. — 
Cytologia 3. 








